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Die Temperatur ist als abiotischer Umweltfaktor für alle Lebewesen von sehr großer Bedeu-
tung. Der Stoffwechsel, die Grundlage aktiven Lebens, ist wie die meisten biochemischen 
Vorgänge an einen genauer definierten Temperaturbereich gebunden. Dessen Grenzen werden 
von der Temperaturdependenz der Proteine bestimmt. Zu hohe oder zu tiefe Temperaturen 
führen zur Lethargie und Körperstarre oder zum Exitus.  
 
Von diesem Zusammenhang sind primär die poikilothermen (wechselwarmen) Lebensformen 
betroffen, die keine physiologische Temperaturregulation besitzen. Die Homoiothermen da-
gegen halten, unabhängig von der sie umgebenden Temperatur, ihre Eigenwärme konstant. 
Bei ihnen stehen die Körperkerntemperatur und der Stoffwechsel in einem genau definierten 
Zusammenspiel. Ein derartiges Regelsystem ist die bekannte Wärmeregulation. 
 
Die Homiothermie haben die Säugetiere im Laufe der Evolution erworben. Diese Tatsache 
macht es verständlich, dass bei den Säugetierordnungen die wärmeregulatorischen Eigen-
schaften unterschiedlich weit entwickelt sind. Unter den stammesgeschichtlich alten Ordnun-
gen der Insectivora, Chiroptera und Rodentia gibt es Arten, denen es infolge des winterlichen 
Nahrungsmangels nicht möglich ist, den Energiestoffwechsel aufrecht und die Körperwärme 
konstant zu halten. Diese Lebewesen überdauern die nahrungsarme und kalte Zeit im Zustand 
des Winterschlafes. Der Winterschlaf beruht auf dem außerordentlich komplexen Zusam-
menwirken physiologischer, ökologischer und ethologischer Faktoren und kann deshalb nicht 
nur unter einem Gesichtspunkt gesehen werden. 
 
Der Winterschlaf ist kein passiver, sondern ein aktiv angestrebter Zustand und zeigt auf sei-
nen Ablauf bezogen eine auffallende Ähnlichkeit mit dem täglichen Schlaf. Die Vergleichbar-
keit zwischen dem im circadianen Rhythmus ablaufenden Schlaf und dem Winterschlaf der 
echten Winterschläfer äußert sich im Erscheinungsbild des äußeren Ablaufes und einiger 
Elemente des Appetenzverhaltens; jedoch streng unterschiedlich zu sehen sind die Antriebs-, 
Auslöse- und Steuerungsmechanismen, sowie im Besonderen deren biologische Bedeutung.  
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Die biologische Funktion des Winterschlafes liegt nicht in der Restitution des ZNS und des 
Gesamtorganismus, sondern in der Konservierung des letzteren. Er trägt also im Wesentlichen 
zum Überleben in einer für den Organismus lebensbedrohenden Zeitspanne bei. 
 
Das Kennzeichen des Winterschlafs ist die Fähigkeit der Lebewesen, die Homoiothermie 
zeitweise aufzugeben und - innerhalb bestimmter Grenzen und auf einen definierten Zeitraum 
- poikilotherme Eigenschaften anzunehmen (Eisentraut 1956). 
Diese sind vor allem: 
 
 das Aufgeben der konstanten Körperkerntemperatur und deren Absinken infolge weit-
gehender Abschaltung der Wärmeregulationsmechanismen; 
 die extreme Erniedrigung der Herz- und Atemfrequenzen und die Drosselung des 
Kreislaufs; 
 die Reduktion des gesamten Stoffwechsels unter weitgehendem Verzicht auf Nah-
rungsaufnahme bzw. Energiezufuhr; 
 die zeitweilige Unfähigkeit, die Wärmeregulation in Gang zu setzen; 
 der Zustand einer tiefen Lethargie; 
 die Fähigkeit, von einer bestimmten minimalen Außentempertur an die Körpertempe-
ratur auf einem niedrigen Niveau (um + 3° bis + 6°) konstant zu halten; 
 das Einsetzen eines Weck- und Erwärmungsmechanismus bei lebensgefährdetem Ab-
sinken der Körpertemperatur; 













Der Verlauf der Körpertemperatur eines Winterschläfers in Abhängigkeit von der Umge-
bungstemperatur wird aus der Abb. 1 ersichtlich. 
 
Abb. 1 
Beziehung zwischen Umgebungstemperatur und Körperkerntemperatur (nach Eisentraut 






















Das Absinken der Umgebungstemperatur hat eine vermehrte Wärmeabgabe zur Folge. Der 
Homoiotherme kompensiert diesen Zustand durch einen gesteigerten Stoffwechsel; dieser 
Zustand kann nur für eine begrenzte Zeit aufrecht erhalten werden, danach setzt langsame 
Hypothermie ein. Hat die Körpertemperatur einen kritischen Wert erreicht, gibt der Winter-
schläfer seine Wärmeregulation auf; er wird jetzt zu einem poikilothermen Lebewesen. 
Die Körpertemperatur sinkt ab, ohne das Tier zu schädigen. Es tritt ein lethargischer Zustand 




Hat diese einen Minimalwert erreicht, der etwa um 0°C liegt, erfolgt eine bedeutungsvolle 
Reaktion: die tiefe Temperatur wirkt als Weckreiz. Es kommt zwar nicht zu einem vollständi-
gen Erwachen, doch wird das Regulationszentrum im Nervensystem gereizt und eingeschaltet.  
Je nach der Jahreszeit bleibt der Stoffwechsel soweit reduziert, dass die Körpertemperatur 
knapp über der Minimaltemperatur verbleibt, oder der Stoffwechsel intensiviert sich zuneh-
mend, das Tier wacht langsam aus der Lethargie auf und ereicht schließlich seine normale 
Temperatur (Eisentraut, 1956). 
Zum Vergleich findet sich in der Abb. 1 der Verlauf der Körpertemperatur bei einem nicht 
winterschlafenden Säugetier bei sinkenden Außentemperaturen (Eisentraut 1956). Dieser 
Homoiotherme hält über eine begrenzte Zeitspanne mit Hilfe seiner Temperaturregelung und 
durch Steigerung des Stoffwechsels seine Temperatur konstant. Sinkt die Außentemperatur 
weiter ab und wirkt die Kälte sehr lange auf das Tier ein, versagen die Abwehrkräfte und das 
Regulationsvermögen. Reicht die Wärmeproduktion nicht mehr aus, um die Wärmeabgabe 
auszugleichen, erkaltet der Körper langsam. Es tritt eine irreversible Hypothermie und Erstar-
rung ein. Das Atemzentrum wird bei einer Körperkerntemperatur von etwa 20 °C gelähmt, 
und der Kältetod tritt ein.  
Auslösende Momente für das Wiederaufwachen eines Winterschläfers sind äußere Faktoren, 
vor allem die Umgebungstemperatur und die endogene Wärmeproduktion durch die zitterfreie 
Thermogenese des braunen Fettgewebes (Murie, Michener 1984). Die mit dem Winterschlaf 
einhergehenden Veränderungen werden präzis reguliert. Diese Regulation findet, durch das 
autonome Nervensystem - dem Sympathicus und Parasymphaticus - kontolliert, innerhalb der 
entsprechenden Organsysteme statt. Es werden grundsätzlich alle peripheren physiologischen 
Prozesse durch übergeordnete Zentren beeinflusst. Eine ganz besondere Rolle spielt in diesem 
Zusammenhang das Zentralnervensystem. Nach unserem gegenwärtigen Wissensstand können 
zwar alle autonom funktionierenden Organsysteme ohne zentralen Input eine basale Regulati-
on aufrechterhalten, für eine Integration mit übergeordeten Vorgängen und Umweltreizen sind 
jedoch spezielle Anpassungen erforderlich, die nur vom ZNS vollzogen werden können (Mu-








Eine übergeordnete Stellung im hierarchisch organisierten System des Körpers nimmt das 
zentrale Nervensystem ein. Es wirkt durch humorale und neuronale Signale steuernd auf den 
Gesamtorganismus ein und kann somit auch seine eigene Aktivität beeinflussen. Eine Form 
von reduzierter Aktivität ist bei bestimmten Säugetieren der bereits oben erläuterte Winter-
schlaf.  
 
Dieses empfindliche Zentralorgan des Organismus unterteilt sich in das (Schiebler et al. 2007)  
 
 Großhirn (Telencephalon), mit seinen beiden Hemisphären, die durch die tiefe Fissura 
longitudinalis cerebri voneinander getrennt werden und in den mittleren Abschnitten 
durch den Balken, die weitaus stärkste weiße Kommissur, miteinander verbunden und 
im Inneren mit dem Hirnstamm verwachsen sind. Das Großhirn setzt sich aus der 
grauen und weißen Substanz zusammen, die Menge der erstgenannten beträgt 40 % 
gegenüber der weißen Substanz mit 60 %. Die Durchblutung und damit der Energie-
bedarf in Form von Glucose ist um das 4 - bis 5 - fache in der grauen Substanz (Larsen 
1996) höher. 
 Im Unterschied zum Neocortex mit seinen Rindenarealen stellt der Hippocampus als 
ein Teil des limbischen Systems einen älteren Anteil des Großhirnmantels dar. Er im-
poniert aber nicht minder eindrucksvoll durch seine Empfindlichkeit gegenüber ver-
schiedenen Stressoren (Kobayashi 1977, Lust 1989, Husain 1988, Lipton 1988), die 
einen frühen Nervenzelltod infolge eines Glucosemangels bewirken. Funktionell ist 
das limbische System verantwortlich für die Integration somatischer, olfaktorischer 
und viszeraler Informationen. Lebenswichtige Empfindungen werden in diesem Integ-
rationszentrum in ein der Umgebung entsprechendes Antwortmuster umgesetzt. 
 Zwischenhirn (Diencephalon), mit den großen Kerngebieten des Thalamus und Hypo-
thalamus, in dem die Zentren für vegetative Funktionen liegen, die in die Abläufe des 
Körperstoffwechsels eingreifen. Als Beispiel zu nennen sind dort die Nuclei supra - 
opticus und paraventricularis (bilden Vasopressin und Oxytocin; Steuerung von Was-
serhaushalt, Salzstoffwechsel, Durst), der Nucleus subthalamicus (Hunger, Fettstoff-
wechsel, Genitalfunktion), das Tuber cinereum (Wärmeregulation, Erbrechen). Der 
Nucleus suprachiasmaticus generiert einen körpereigenen circadianen Rhythmus; er ist 
eine zentrale Komponente der "Inneren Uhr".  
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 Die Berührung, der Tastsinn, der Schmerz, der Druck, die Temperatur, werden im 
Thalamus geordnet und verarbeitet und erst danach dem Großhirn zugeleitet. Zusam-
mengefasst: Diese Kernregion reguliert den Zugang der Sinneseindrücke der Umwelt 
und der Proprioception zum Bewußtsein. 
 Mittelhirn (Mesencephalon), das drei große Anteile besitzt. Neben den beiden Hirn-
schenkeln mit den großen absteigenden Bahnen liegt das Tegmentum in diesem Be-
reich des Gehirnes. In ihm ziehen die sensiblen Bahnen aufwärts zur Hirnrinde (Trac-
tus bulbothalamicus, Tractus spinothalamicus, Lemniscus medialis und ferner als 
Lemniscus lateralis die Hörbahn). Das stammesgeschichtlich alte Tegmentum, dessen 
Grundlage die Formatio reticularis darstellt, enthält eine große Anzahl von Kerngebie-
ten, die größte Bedeutung für den automatischen Ablauf von Bewegungsfolgen haben. 
Es sind wichtige Zentren des extrapyramidalen Systems, der unwillkürlichen Motorik, 
Verknüpfungsorte und Umschaltstellen, ohne die eine geregelte Willkürmotorik bei 
erhaltenen Willensimpulsen aus den präzentralen Region des Neocortex nicht möglich 
ist. Als großes Gebiet ist dort die Substantia nigra, eine flächenhafte Masse melanin-
haltiger Nervenzellen enthalten. Funktionell ist dieses Areal, das auch die dopaminer-
gen Zellen der nigrostriatalen Bahn enthält, ein ganz wesentlicher Bestandteil des ext-
rapyramidalen Systems. Sein Ausfall hat eine sehr starke Bewegungsarmut (Akinese) 
des Organismus zur Folge.  
Im Weiteren der Nucleus ruber, dessen rötliche Farbe auf eisenhaltigen Pigmenten be-
ruht, der als Sammelpunkt und Umschaltort für Bahnen des extrapyramidalen Systems 
gilt. Im Tegmentum finden sich auch die Ausläufer der serotoninergen Raphe-Kerne, 
die die mediale Zone der Formatio reticularis einnehmen und sich von der Brücke in 
das Mittelhirn erstrecken. Die dritte Zone bildet das Tectum mesencephali, mit der 
Lamina tecti (Vierhügelplatte) die sich in die jeweils paaren Colliculi superiores et in-
feriores unterteilt. Jeder Hügel enthält in seinem Inneren ein Nervenzellareal, wobei 
die beiden oberen Erhebungen eine Umschaltstelle für die optische Bahn darstellen 
und die Colliculi inferiores in die Hörbahn integriert sind.  
 Metencephalon (Hinterhirn), das sich in die Pons (Brücke) und das Cerebellum unter-
teilt. Das noch kurz zu besprechende Myelencephalon bildet mit dem Metencapalon 
eine Einheit als Ursprungsgebiet fast aller Hirnnerven (III - XII), sowie als Passage-
strecke für viele Bahnsysteme zu höheren Organisationsstrukturen des Cerebrums.  
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 Die Kernareale der Hirnnerven sind dabei so angeordnet, dass die sensiblen lateral, die 
motorischen medial liegen. Bei den motorischen Kernen lassen sich wiederum zwei 
Reihen unterscheiden, eine innere und eine äußere. Die innere motorische Reihe (Ker-
ne des N. oculomotorius, N. trochlearis, N. abducens und N. hypoglossus), und eine 
äußere (der motorische Kern des N. trigeminus, N. facialis und die motorischen Gebie-
te des N. glossopharygeus und vagus). Diese Kerngebiete sind in der Formatio reticu-
laris eingebettet, die auch die Hauptmasse der pontinen (Raphe) serotoninergen Kerne 
enthält. Die Formatio reticularis tegmenti beherbergt auch den noradrenergen Locus 
caeruleus, der zur lateralen Zone gehört. 
 Das Cerebellum (Kleinhirn), besteht aus dem medial gelegenen Wurm (Vermis) und 
den beiden nach lateral ausladenen Hemisphären . Dieses Gebiet ist ein wichtiges 
Zentrum, das der Willkürmotorik zugeordnet ist. Es regelt die Automatie und Koordi-
nation, den wechselnden Einsatz der Muskelgruppen als Synergisten und Antagonis-
ten, den Muskeltonus und ferner maßgeblich das Gleichgewicht des Lebewesens. Das 
Cerebellum wird durch die sensiblen Empfindungen mit Ausnahme von Schmerz und 
Temperatur, durch Muskel- und Sehnengefühl (Tiefensensibilität), sowie durch das 
Gleichgewichtsorgan ständig über Haltung und Stellung des Körpers im Raum auf 
dem Laufenden gehalten. Es erhält zusätzlich von allen motorischen Willensimpulsen 
aus der vorderen Zentralwindung des Neocortex, durch Bahnsysteme aus dem Lobus 
frontalis, dem Lobus parietalis, dem Lobus temporalis und dem Lobus occipitalis nach 
vorheriger Umschaltung in den Brückenkernen Kenntnis. Die Gesamtheit der vielfälti-
gen Reize, die auf den Organismus einwirken, werden verarbeitet und durch seine ef-
ferenten Bahnsysteme auf das extrapyramidale System übertragen. 
 Myelenephalon (Medulla oblongata), auf das bereits im Abschnitt des Cerebrums ein-
gegangen wurde, beinhaltet viele Hirnnervengebiete, sowie eine Fülle maßgeblicher 
Bahnverbindungen. Ein sehr wichtiges Element dieses Hirnareals ist - neben vielen 
anderen hier nicht erwähnten Gebieten - die Formatio reticularis. Letztere erstreckt 
sich, wie bereits oben geschildert, von der Medulla durch die Bücke in das mesence-
phale Tegmentum.  
 Die angesprochenen Kernmassen bestehen aus Assoziations- und Kommisurenzellen, 
die mit ihren kurzen oder langen Fortsätzen alle in diesem Gebiet gelegenen Zentren 
zu einer Einheit verbinden.  
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 Auf diese Weise wird eine umfassende Koordination erreicht, die zwar in sich ge-
schlossen ist, in verschiedenen Abschnitten aber bestimmte Hauptfunktionen erkennen 
läßt. Kraniale Gebiete beteiligen sich an der Steuerung der Augenmuskelbewegungen, 
mittlere in Höhe der Vestibulariskerne, am Gleichgewicht und der Lage des Körpers 
im Raum, kaudale an der Regulation der Atmung, des Schluckens, Saugens, Erbre-
chens. Im lateralen Teil des Tegmentum finden sich noadrenerge Zellgruppen, die ihre 
Fortsetzung in der Brücke haben. 
 Rückenmark (Medulla spinalis) hat zwei Funktionen, die eng miteinander verbunden 
sind. Es ist ein zentrales Organ für Reflexe; die ohne Mitwirkung des Cerebrums ge-
stalteten Vorgänge laufen im Eigenapparat des Rückenmarkes ab. Weiterhin werden 
Erregungen zwischen Körperperipherie und höheren Zentren des Nervensystems gelei-
tet. Ein Beipiel ist die motorische Vorderhornzelle, die direkt, meist jedoch indirekt 
über Zwischenneurone - im Sinne einer Aktivierung oder Hemmung - wirken kann. 
Impulse der Pyramidenbahn (Tractus corticospinalis), die von der Gegenseite, also ge-
kreuzt an sie herantritt, wie auch von extrapyramidal-motorischen Bahnen und von af-
ferenten Neuronen, die aus der Peripherie über die Hinterwurzel in das Mark eintreten, 
nützen diesen Anteil des ZNS als Leitstruktur und gemeinsame Endstrecke. Die 
Kommunikation auf kurze Distanz, d. h. innerhalb eines Segmentes oder zwischen be-
nachbarten Rückenmarksegmenten, erfolgt über den Eigenapparat. Dieser vermittelt 
besonders das spinale Reflexgeschehen (Eigen- und Fremdreflexe), indem er die hori-
zontale und vertikale Koordination herstellt. Die Nervenzellen liegen in verschiedenen 
Abschnitten der grauen Substanz, besonders in der Substantia gelatinosa und in den 
ventralen Abschnitten der Hintersäule. Ihre Neuriten ziehen auf gleicher Seite zu den 
Vorderhornzellen oder als Kommissurenfasern zur Gegenseite. Steigen die Fortsätze 
mehrere Segmente auf, so legen sie sich der grauen Substanz direkt an und bilden die 
Grundbündelung des Markes. Das eigenständige Reflexsystem des untersten Anteils 
des ZNS unterscheidet man hinsichtlich seiner Funktion in Eigen- (propriorezeptiv) 
und Fremdreflex (extereorezeptiv). Beim Eigenreflex erfolgt die Verbindung im glei-
chen Segment durch Kollateralen der sensiblen Fasern oder durch die Vermittlung von 
Schaltzellen. Eine aus der Peripherie stammende Erregung springt auf die Vorderhorn-




 Eine Unterbrechung dieses Reflexbogens hat eine schlaffe Lähmung zur Folge. Die 
Verbindungen des Fremdreflexes sind bedeutend umfangreicher und erstrecken sich 
über mehere Segmente. Die durch den Fremdreflex ausgelösten Bewegungen werden 
durch Reizung der Haut oder Schleimhäute hervorgerufen und verlaufen meist im Sin-
ne einer Abwehr. 
 
Nach der Entdeckung der Glia durch Virchow (1856) war zunächst die reine Beschreibung der 
Fähigkeit des ZNS Glycogen einzulagern ein zentrales Thema der Forschung (Casamajor 
1909, Hortega 1932, Bielschowsky 1935). Nach dieser Periode hat man sich in den 50er Jah-
ren des 20. Jh. verstärkt um das Verständnis von Stoffwechselprozessen vor dem Hintergrund 
der Änderung von funktionellen Zuständen , wie zum Beispiel dem Wechsel bestimmter Le-
bewesen von einer eu- in eine hypotherme Stoffwechsellage, bemüht. Wie bereits betont, rich-
tete sich in den 50er Jahren das Interesse auf funktionelle Zusammenhänge (Friede 1955/ 
1957, Oksche 1958/ 1961, Pope 1958) allerdings vorerst nur in bezug auf die Topohistoche-
mie des Glycogens und der glycogenhaltigen Zellen der ZNS. Mit seiner Arbeit zu den en-
zymatischen Verhältnissen beim Glycogenstoffwechsel im Cerebellum begründete Gentschew 
(1966) einen neuen Schwerpunkt, den Passonneau (1971, 1973, 1974, 1976), Whelan (1986) 
und Cataldo (1986) und andere fortsetzten, und zusätzlich auf die Erforschung der Stoffwech-
selmetaboliten des Glycogens, sowie auf die hormonellen Regulationszusammenhänge aus-
dehnten. 
 
Die wesentlichen quantitativen Untersuchungen zum Glycogenstoffwechsel im ZNS sind 
durch Passonneau (1971, 1973, 1974, 1976) erfolgt; danach enthält das Gehirn etwa 0,1 % 
Glycogen, die Speicherform der Glucose, die aber nicht homogen über das gesamte Gehirn 
verteilt ist, sondern ganz erhebliche regionale Unterschiede aufweist (Blin 1991). Durch Än-
derung der funktionalen Zustände (z.B. Winterschlaf) konnte eine Zunahme des Glycogens im 
ZNS beobachtet werden. Wie gezeigt wurde, führen auch pathologische Bedingungen zu einer 
Erhöhung, wie zum Beispiel Traumata (Oksche 1961), Barbituratgabe (Nelson 1968) und Be-
strahlung mit alpha-Teilchen (Ibrahim 1975). Ein Zusammenbruch des Glycogenvorrates er-
folgt unter jeglicher Form von Ischämie (Passonneau 1976), wobei der Glycogenvorrat etwa 





Bereits seit einigen Jahrzehnten ist der maßgebliche Stellenwert der Glucose und damit auch 
des Glycogens als der Speicherform (Nelson 1968, Oksche 1961, Wagner 1985) für die Er-
nährung der oben angesprochenen komplexen Hirnstrukturen bekannt. Die Glucose als 
Hauptbrennstoff des ZNS-Stoffwechsels, wird bei allen höheren Organismen zu Glycogen 
polymerisiert, um diese vor einem potentiellen Energiemangel und dem damit verbundenen 
Zelltod zu schützen. Des Weiteren wäre die Speicherung der Glucose nicht sinnvoll, da hohe 
Konzentrationen dieses Bausteins, einer Untereinheit des Glycogens, das Zellinterstitium stark 
hypertonisch machen und zu einem Einstrom von Wasser und somit zum Zelluntergang füh-
ren würden. Da die osmotische Aktivität aber nicht von der Masse des Stoffes im Wesentli-
chen beeinflußt wird, sondern von der Anzahl der vorhandenen Moleküle abhängt, ist dieses 
Polysaccharid nahezu ideal, da es osmotisch kaum aktiv ist. 
 
Interessant in Bezug auf das ZNS ist die Frage nach der Funktion und der Regulation des Gly-
cogenvorrates unter physiologischen Bedingungen. Der Glycogenstoffwechsel unterliegt einer 
komplexen Regulation (siehe Grafik Nr. 1), in die auch Hormone, Neurotransmitter und die 
Ionenzusammensetzung eingreifen.  
Bedingt durch den hohen Energieverbrauch des ZNS in seiner Gesamtheit, kann nur kurzfris-
tig, auf diese Reserve zurückgegriffen werden (Passonneau 1976), da der Vorrat in etwa einer 
Minute erschöpft ist. Hingegen findet sich bei den Wechselwarmen eine deutlich höhere Kon-
zentration dieses Metaboliten, je nach Spezies und Hirnregion um das doppelte bis 15-fache 
(Lust 1989, Nedergaard 1990, Smith - Vis 1962, Wang 1989), bei einem reduzierten Energie-
umsatz in Hypothermie.  
 
Chemisch gesehen ist Glycogen ein aus Glucose und dem Enzym Glycogenin aufgebautes 
Polysacchrid mit stark verzweigter Struktur. Glycogen hat eine Molmasse von 2 - 20 mal 10 6 
Dalton, besteht also aus etwa 12 000 bis 120 000 Glucosemolekülen und ist als Makromole-
kül, welches untereinander durch alpha - glycosidische Bindungen verbunden ist. Die Synthe-
se von Glycogen erfolgt in der Weise, dass an die Polysaccharidketten des Glycogens ein Glu-
cosemolekül nach dem anderen angelagert wird. Allerdings gelingt dies nach neuesten Er-
kenntnissen nur wenn bereits ein Basismolekül vorhanden ist. Das heißt, es werden einzelne 
Glucosemoleküle mittels eines Starterenzyms mit dem Namen Glycogenin, zu einer, wenn 
auch noch kurzen Kette, miteinander verbunden (Smythe 1989, Rodrigues 1988, Pitcher 1987 
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/ 1988, Lomako 1988).  
Ist dieser erste Schritt zur Bildung der Speicherform erfolgt und liegt die Glucose als  
Glucose - 6 - phosphat vor (Grafik 1), so wird diese zunächst mit Hilfe der Phosphoglu-
comutase in Glucose - 1 - phosphat umgewandelt . Das entstehende Glucose - 1 - phosphat 
wird dann mit UTP zu UDP-Glucose aktiviert. Bei dieser Reaktion gibt UTP Pyrophosphat 
ab, das katalysierende Enzym ist die UDP - Glucose - Pyrophosphorylase. Die UDP - Glucose 
benötigt als Akzeptor ein Glycogenmolekül, das ein Produkt der Glycogeninaktivität (Pitcher 
1987) ist, man bezeichnet solche Moleküle, ohne die eine Reaktion nicht in Gang kommt, als 
Primer - Moleküle. Die Übertragungsreaktion wird durch die Glycogensynthase katalysiert 
(Grafik 1). 
Der Glycogenbestand einer Zelle und insbesondere einer Zelle des ZNS ist nicht kontant (Le 
Baron 1955, Lipton1988, Molina 1993, Jiang 1993, Rosenberg 1985,Sagar 1987, Spatz 1986), 
sondern stellt durch seine Plastizität über ständigen Abbau und Aufbau eine besonders flexib-
le Energiespeicherform dar. Der Abbau des Glycogens wird durch die Glycogenphosphorylase 
eingeleitet, die unter phosphorylytischer Spaltung der alpha 1 - 4 - glycosidischen Bindung 
des Glycogens jeweils einen Glucoserest in Glucose - 1- Phosphat überführt. Das bei der Spal-
tung entstehende Glucose - 1 - Phosphat kann erst nach der Umwandlung durch eine Mutase 
zu Glucose 6 - Phosphat direkt zum Energiestoffwechsel der einzelnen Zelle beitragen, oder 
weiter über die Glucose - 6 - Phosphatase zu Glucose umgesetzt werden und in seiner freien 
Form, nach Ausschleusung aus der Zelle, als Energielieferant zur Zuckerregulation eingesetzt 














Grafik 1: Synthese und Abbau des Glycogens, seine entstehenden Intermediärprodukte, sowie 





Die Tatsache, dass Synthese und Abbau des Glycogens durch zwei verschiedene Enzyme ka-
talysiert werden (Glycogensynthase und Glycogenphosphorylase), ermöglicht eine fein abge-









Regulation der Glycogenbiosynthese 
Uridindiphosphatglucose ist nicht nur Ausgangspunkt für die Biosynthese des Glycogens 
(Grafik 1), sondern auch Substrat für einige weitere biochemische Reaktionen, auf die hier 
nicht näher eingegangen werden kann (Galaktosestoffwechsel, Bildung von Heteropolysac-
chariden). Aus diesem Grund ist es verständlich, dass die Synthese jenseits dieses Schrittes 
reguliert werden muß, nämlich an der Glycogensynthase; sie gehört zur Gruppe der interkon-
vertierbaren Enzyme, deren Aktivität durch Modifikation des Enzymproteins gesteuert werden 
kann. Wie in Grafik 2. dargestellt ist, wird das aktive Protein durch eine Kinase phosphory-
liert, wobei ATP als Phosphatdonator dient. Die Aktivität der enstehenden Synthase ist gering 
und läßt sich mit einem inaktiven Zustand gleichsetzen. Durch eine Phosphosynthasephospha-
tase wird der Komplex dephosphoryliert und damit in seine aktive Form, d.h. zur Glycogen-
produktion geeignet umgesetzt. Über die Regulation der Aktivierungsreaktion ist noch wenig 
bekannt. Nach den Untersuchungen führt ein Anstieg der Glucosekonzentration intrazellulär 
zu einer Aktivierung der Glycogensynthase. Weit besser untersucht ist die Vorstellung über 
die Regulation der Inaktivierung. Die oben schon erwähnte Proteinkinase ist hierfür das zent-
rale Enzym. In Abwesenheit von cyclo - AMP muß sie als inaktiv gelten. Bindet cyclo - AMP 
an das Rezeptorprotein, kommt es zur Abdissoziation der katalytischen Einheit, die damit 
enzymatisch aktiv wird. Sie phosphoryliert die Synthase in einer ATP - abhängigen Reaktion 
und inaktviert sie auf diese Weise (Grafik 2). 
 
Das Enzym Glycogenphosphorylase wurde erstmalig von Cori (1936) genauer untersucht. 
Dabei zeigte sich, das auch dieser Komplex in einer aktiven und inaktiven Form vorkommt. 
Die Phosphorylase wird durch die Wirkung einer spezifischen Phosphorylasekinase aktiviert 
(Grafik 2).Die Phosphorylasekinase wird wiederum durch eine Proteinkinase aktiviert. Die 
Inaktivierung erfolgt entsprechend über Dephosphorylierung. Dieses wird über den in Grafik 2 
dargestellten Kaskadenmechanismus aktiviert, wobei letztlich das Signal zur Aktivierung 








Grafik 2: Regulation der Synthese und des Abbaus von Glycogen mittels c- AMP und Ade-




Die beiden regulatorischen Enzyme des Glycogenstoffwechsels sind die Glycogensynthase 
sowie die Glycogenphosphorylase. Beide Enzyme werden durch Phosphorylierung bzw. 
Dephosphorylierung in ihrer Aktivität verändert. Wie die Grafik 2. zeigt, kommt dabei dem 
cyclo - AMP eine zentrale Rolle zu. Es aktiviert die Proteinkinase, die eine Phosphorylierung 





Für die Synthase bedeutet dies eine Inaktivierung, für die Phosphorylasekinase und in der Fol-
ge für die Phosphorylase eine Aktivierung. Die aktive Phosphorylasekinase ihrerseits ist wie 
oben ja schon angedeutet zur Katalyse der ATP - abhängigen Phosphorylierung und damit zur 
Aktivierung der Phosphorylase imstande. So bewirkt also ein einziger Effektor, das cyclo - 
AMP, ein Abschalten der Glycogensynthese, sowie ein gleichzeitiges Anschalten der Gly-
cogenolyse.  
Damit gewinnen alle Prozesse, die zu einer Änderung der intracellulären Konzentration dieses 
Stoffes führen, besonderes Interesse. Cyclo - AMP ist die Substanz, über die viele Hormone 
ihre eigentliche Wirkung entfalten. Es wird an der Plasmamembran durch das dort lokalisierte 
Enzym Adenylatzyklase aus ATP gebildet. Die Adenylatzyklase steht unter hormonaler Kon-
trolle, und wird, von Gewebe zu Gewebe verschieden, durch Catecholamine, Glucagon und 
ACTH aktiviert. Neben diesen stimmulierenden Effektoren gibt es auch hemmende. Der Ab-
bau des gebildeten cyclo - AMP `s erfolgt durch Spaltung der Phosphodiester- bindung unter 
Bildung von 5 `AMP. Die für diese Reaktion verantwortliche Diesterase wird durch Insulin 
stimmuliert. 
Die genannten Effektoren ermöglichen die Anpassung des Glycogenauf - oder - abbaus den 
äußeren Gegebenheiten folgend. Über diese durch Interkonvertierung hervorgerufene Regulie-
rung hinaus wirken weitere Faktoren auf den Zuckerhaushalt ein. So hat Glycogen offenbar 
eine hemmende Wirkung auf die Glycogensynthase und stimuliert gleichzeitig die Phospho-
rylase. Von Bedeutung ist ebenso für den Zellstoffwechsel die Tatsache, dass inaktive Phos-
phorylasekinase ohne Interconvertierung durch einen Anstieg der intracellulären Calciumkon-
zentration aktiviert werden kann. Es zeigt sich hier die Komplexität des Energiehaushalts des 














Mit den vorliegenden Untersuchungen sollte am Beispiel des Glycogenstoffwechsels ein Ver-
gleich verschiedener Zustände (Wach, Winterschlaf) erfaßt und in ihrer Bedeutung für die 
Stoffwechselmechanismen des ZNS bewertet werden. 
  
Besonders folgende Fragen sollten durch diese Untersuchungen geklärt werden  
 
1. Wie verhält sich das Glycogen in den einzelnen untersuchten Regionen des ZNS; gibt 
es Unterschiede zwischen Wachzustand und Winterschlaf? Lassen sich die Befunde in 
Relation zu ähnlichen Untersuchungen (Estler 1961, Oksche 1961) setzen. 
 
2. Hat die Länge des Winterschlafes, untersucht anhand des Vergleiches zweier unter-
schiedlicher Spezies, Auswirkungen auf den Glycogengehalt. Wenn ja, verhalten sich 
die Änderungen analog dazu ? 
 
3. Wie ist das Verteilungsmuster der Enzymaktivitäten in den analysierten Arealen ? Gibt 
es Gesetzmäßigkeiten über den Anstieg bzw. Abfall der Aktivitäten der Glycogen-
phosphorylase, Glycogensynthase oder Glucose-6-Phosphatase während der beiden 
unterschiedlichen physiologischen Zustände? 
 
4. Verhält sich das Verteilungsmuster der Enzyme bei beiden Arten gleich, oder zeigen 
sich qualitative und quantitative Unterschiede ? 
 
5. Welche Bereiche reagieren am empfindlichsten auf Veränderungen des physiologi-
schen Ausgangszustandes, in welchen Arealen läßt sich keine oder nur eine geringe 
Beeinflussung nachweisen ? 
 
6. Steht der Stoffwechselzustand der untersuchten Gebiete des zentralen Nervensystems 





ZNS - Regionen 
Hierzu wurden folgende Regionen des ZNS ausgewählt: Das gesamte Cerebellum mit der 
oberflächlich gelegenen Molekularschicht (Stratum moleculare), die Schicht der Purkinje Zel-
len (Stratum purkinjense), sowie die Körnerzellschicht (Stratum granulosum) und das Klein-
hirnmarklager (Linea alba), das in den Untersuchungen von Gentschev sich als sehr stoff-
wechselstabil hinsichtlich der verschiedenen Stressoren herausstellte.  
 
Die Hippocampusformation mit dem Gyrus dentatus und den Sektoren CA 1 bis CA 4, wobei 
eine besondere Aufmerksamkeit dem Sektor CA 1 (Summer's Sektor) gilt, da dieser Bereich 
eine sehr geringe Toleranz gegenüber schädigenden Einflüssen aufweist (Passonneau et al. 
1971). 
 
Der 6-schichtige Neocortex wurde im Bereich der motorischen Rinde untersucht, zusätzlich 
wurde die weiche Hirnhaut (Pia mater) und der Plexus choroideus als Standort der Liquorpro-
duktion erfaßt. 
 
Diese Bereiche wurden von mir ausgewählt, um auf bereits vorhandene Ergebnisse aufbauen 
zu können, bzw. Unterschiede aufzudecken und diese zur Diskussion zu stellen (Gentschev, 
Oksche, Swanson, Passonneau, Watanabe, Cataldo). Die große Anzahl der untersuchten Area-
le bietet die Möglichkeit, die individuellen Reaktionen herauszuarbeiten; ohne die Ergebnisse 
vorweg zu nehmen, muß man es aus meiner Sicht als ideal ansehen, wenn die Gebiete einer-
seits anatomisch abzugrenzen sind andererseits aber einen relativ großen, bereits bekannten 
Kontrast zueinander aufweisen, bzw. ein bestimmtes hohes oder sehr niedriges Stoffwechsel-
















Ammoniumsulfid (Lösung ) 

































Die Chemikalien stammten von den Firmen Merck (Darmstadt) und Serva (Ludwigsha-















Chemie und Bemerkungen: 
 
Zu Übersichtszwecken wurde von den Serienschnitten jeder fünfte Schnitt mit Toluidinblau 
angefärbt. 
Toluidinblaulösung:  
2,5 g Toluidinblau gelöst in 250 ml einer 2% igen Natriumtetraboratlösung. Der Alkoholrei-








1. Gehirnschnitte 3min bei Raumtemperatur antauen lassen 
2. 5 min in Aqua bidest. spülen 
3. Inkubation 3 min in der Toluidinblaulösung 
4. Dehydratation der Schnitte schrittweise in aufsteigender Alkoholreihe: (50%, 60%, 
70%, 80%, 90%, 96%, 100%) je 2 min. 




1. Glucose-6-Phosphatase Medium: 
2. Stammlösung: 
3. 200 mM TRIS-Maleat (1,21 g TRIS und 0,98 g Maleinsäureanhydrid in 25 ml Aqua 
bidest., mit 1N NaOH auf pH 6,5 einstellen und mit Aqua bidest. auffüllen ad 50 ml). 
4. 100 mM Glucose-6-Phosphat (1,35 g ad 40ml Aqua bidest.), 90 ml Aqua bidest. hin-
zufügen. 
5. Zu Portionen à 4,5 ml abfüllen, bei -20 °C tiefgefrieren. 
6. Vor Gebrauch 0,5 ml einer 46 mM Pb (NO3)2 Lösung hinzufügen.  
 
Bleinitratlösung  
1. 33,12 mg Pb (NO3)2 in 100 ml Aqua bidest lösen. 
 
Ammoniumsulfidlösung  
1. 500 µ Ammoniumsulfidlösung zu 50 ml Aqua bidest. hinzugeben (Abzug). 
 
Vorgehen: 
1. Die Hirnschnitte 3 min bei Raumtemperatur (20 °C) auftauen lassen. 
2. Inkubation in Glucose-6-Phosphatase Medium bei 37 ° C für 10 min.  
3. 2 min. mit Ammoniumsulfidlösung reagieren lassen (1:100 verdünnt). 
4. Spülen mit Aqua bidest. für 15 sec. (Gefahr des Abschwimmens und der Zerstö-
rung). 
5. Vorsichtiges Eindecken mit Entellan und sofortige Dokumentation. 
6. Kontrollversuch ohne Glucose-6-Phosphat. 
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Bemerkungen: 
Der Glucose-6-phosphatasetest erfolgt am besten und sichersten unter dem laufenden Abzug, 
da es besonders bei der Fällungsreaktion mit Ammoniumsulfid zu einer intensiven Geruchs- 
entwicklung kommt. Da es sich um eine pH-Wert-abhängige Reaktion handelt, ist die Inkuba-
tion unter konstanten Temperaturbedingungen durchzuführen, da es sonst zu pH Verschie-
bungen und in deren Folge zu unterschiedlichen Ergebnissen kommt. 
Da der Glucose-6-phosphatasetest agressiv auf die Gehirnschnitte wirkt, kommt es zu leichten 
Gewebezerstörungen, vor allem während der Fällungsreaktion mit Ammoniumsulfid und dem 
Vorgang des Eindeckens, so dass die kleineren und weiter peripher gelegenen Strukturen so 
stark geschädigt werden, dass man sie nicht mehr analysieren kann. 
Zur besseren Dokumentation und leichteren Auswertung der Ergebnisse empfielt es sich, die-
se direkt auf Diafilm festzuhalten. 
 
Die Kontrolle erfolgte durch Weglassen von Glucose-6-phosphat im Inkubationsmedium, es 
kam zu keiner Nachweißreaktion. 
 
Glycogenfärbung mit Pararosanilin 
Periodic - Acid - Schiff (PAS) 
Lösungen: 
Natriumbisulfidspüllösung 
1. 10 %´ige Natriumbisulfidlösung (10 ml) 
2. 1 M Salzsäure (10 ml) 
3. Aqua bidest. (200 ml) 
4. Man füge zu 10 ml 10 % iges Natriumbisulfid 10ml 1M H Cl hinzu und fülle auf mit 
220 ml Aqua bidest . 
Pararosanilinlösung 
1. 2,5 g Pararosanilin in 75 ml 1 M H Cl lösen. 
2. 2,5 g Kaliumpyrosulfid in 425ml Aqua bidest. lösen. 
3. Beide oben genannten Lösungen im Verhältnis 1:1 mischen und bei Raumtemperatur 
24 h im Dunkeln stehen lassen. 
4. Am nächsten Tag zu dieser Mischung 1,5g Aktivkohle hinzufügen und zweimal klä-
ren. 
5. Fertige Lösung in einer lichtgeschützten Flasche im Kühlschrank aufbewahren. 
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Vorgehen:  
1. Die Schnitte 10 min bei Raumtemperatur auftauen lassen. 
2. 10 min Vorbehandlung in 0,5%`iger Perjodsäure. 
3. 10 min Spülen in Aqua bidest. auf dem Taumler . 
4. Inkubation in Leukofuchsin für 30 min. 
5. 3 mal für je 2 min mit SO2 Spüllösung reagieren lassen. 
6. 10 min in Aqua bidest. auf dem Taumler spülen. 
7. In aufsteigender Äthanolreihe (50%,70%,90%,96%, 100%) für je 2 min. entwässern. 
8. 2 mal für je 2 min die Objektträger in Benzoesäuremethylester inkubieren. 
9. Vorsicht nur unter dem Abzug behandeln, sehr schleimhautreizend). 
10. 2 mal für je 2 min durch Xylol einwirken lassen, danach sofort eindecken mit Entellan. 
Bemerkungen: 
Bei dieser Färbung traten keine Besonderheiten auf. Die Negativkontrolle erfolgte durch In- 
kubation mit Amylase (10 min. bei 37°C),ein Glycogennachweis ließ sich nach dieser Vorbe-
handlung nicht mehr erbringen. 
 
Glycogen Phosphorylase Nachweis 
Lösungen: 
Phosphorylase Medium 
1. 200 ml eines 100 mM Acetatpuffers (pH-Wert 5,6). 
2. 2 g Glucose-1-Phosphat. 
3. 740 mg EDTA. 
4. 3,6 g Natriumfluorid. 
5. 40 ml Äthanol (100%). 
6. 18 g Polyvinylpyrrolidon (MW: 25 000). 
7. pH-Wert des Mediums auf 5,6 einstellen und soviel Coffein hinzugeben, dass es in ei-




1. 9,6 ml 0,2 M Essigsäure. 
2. 90,4 ml 0,2 M Natriumacetat (auf den pH-Wert von 5,6 einstellen). 
3. ad 200 ml mit Aqua bidest. auffüllen. 
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Saccharose-Lugol Lösung 
1. 0,3 M Saccharose mit Lugolscher Lösung im Verhältnis von 10:1 vermischen. 
2. Lugol-Gelatine Einbettungsmaterial 
3. Zu 2ml Lugolscher Lösung 5ml Glyceringelatine hinzugeben,gut verrühren und so 
lange erwärmen bis es zur Verflüssigung kommt,danach schnell eindecken.Die Lage-
rung des Einbettungsmittels sollte im Wärmeschrank erfolgen. 
 
Vorgehen: 
1. Schnitte bei 37 °C auftauen lassen. 
2. 90 min mit Phosphorylase bei 37 °C belassen. 
3. 5 min spülen in 0,9% Na Cl unter den oben angegebenen Temperaturbedingungen. 
4. 5 min in 300 mM Saccharose belassen.  
5. 10 min mit einem Saccharose-Lugol Gemisch anfärben. 
6. Eindecken mit Lugol-Gelatine.  
 
Bemerkungen und Auswertung: 
 
Die Lugolsche Lösung liefert in der Regel in den Schnitten ein Gemisch aus braunem und 
purpurrotem Material. Die purpurrote Farbe wird bedingt durch unverzweigte Glycosylketten 
als Produkt der Phosphorylasetätigkeit; die braune Jodreaktion setzt verzweigte Glycogenket-
ten voraus,die in anaboler Stoffwechsellage (Glycogensynthase) aufgebaut worden sind. Ohne 
Zugabe von Glucose-1-Phosphat ins Medium erfolgte keine purpurrote Anfärbung des unver-
zweigten Glycogens. Lediglich das bereits exsistierende verzweigte Polymer deutet sich ganz 













1. Glycogen Synthase Medium: 
2. 7 ml Aqua bidest. 
3. 25 mg Uridin-5-Diphosphat hinzugeben. 
4. 25 mg Glucose-6-Phosphat. 
5. 10 mg EDTA. 
6. 10 mg Flurid. 
7. 10 mg Glycogen. 
8. 0,5 ml Äthanol (100%). 
9. 5 ml 0,2 M TRIS-HCl-Puffer ; pH 7,4. 
10. 1 g Polyvinylpyrrolidon (MG: 25000). 
11. Inkubationsmedium auf den pH-Wert 7,4 einstellen . 
 
Lugolsche Lösung 
2 g Kaliumjodid und 1g Jod in 300 ml Aqua bidest. lösen und kurz vor Gebrauch  
1: 9 verdünnen . 
 
Lugol-Gelatine Einbettungsmedium,  
siehe Glycogenphosphorylase Nachweis  
Vorgehen: 
1. Gehirnschnitte 5 min bei 37 °C auftauen lassen. 
2. 180 min bei 37 °C mit Glycogen Synthese Medium (pH 7,4) inkubieren. 
3. Spülen in Aqua bidest bei 37 °C. 
4. 3 min in 96% Äthanol. 
5. 10 min in verdünnter Lugolscher Lösung inkubieren. 
6. Spülen in Aqua bidest bei 37 °C. 







Bemerkungen und Auswertung: 
Als Ergebnis färbt sich das von der Glycogensynthase neugebildete Glycogen mahagonibraun. 
Die Kontrollreaktion erfolgte durch Inkubation ohne UDP- Glucose und Entwicklung von 
nicht inkubierten Kontrollschnitten zur Erfassung des genuinen Glycogens. Die Kontrolle 
zeigte eine deutlich schwächere Anfärbbarkeit bei der sich das endogene Glycogen ohne akti-
vierte Enzymsysteme zeigt. 
 
Versuchstiere 
Um zu allgemeingültigen Aussagen über den Glycogengehalt und das Zusammenspiel der 
Enzyme in einzelnen Regionen des Gehirnes zu gelangen, wurde die vorliegende Untersu-
chung an verschiedenen Winterschläferarten durchgeführt. Alle Versuchstiere dieser Studie 
gehören zur Ordnung der Rodentia (Nagetiere). Es wurden zwei Arten von Nagern unter-
schiedlicher phylogenetischer Organisationsstufe untersucht.  
Von den apomorphen Cricetidae (Hamsterartige) wurden von mir erstens die europäischen 
Hamster (Cricetus cricetus), die nur kurze Winterschlafzyklen durchlaufen (Kurzzeitschläfer), 
bearbeitet und damit ein relativ hoher Entwicklungsstand innerhalb der Rodentia repräsentiert 
(Abb. 2). 
Zweitens untersuchte ich die sich auf einer mittleren Entwicklungsstufe befindlichen Richard-
sonschen Erdhörnchen (Spermophilus richardsonii), die zur Gruppe der Sciuridae (Hörnchen- 
verwandte) gehören und einen Winterschlafzyklus von 7 - 8 Monaten durchleben. 
 
Im Einzelnen erfolgten die Untersuchungen an 102 Exemplaren des europäischen Hamsters  
(Cricetus cricetus). Die Hamster wurden im Herbst 1993 in der näheren Umgebung von 
Straßburg eingefangen und im Freigehege des Institutes für Anatomie der JLU Gießen für 9 
Monate gehalten. Nach der Dekapitation wurde das Gehirn entnommen (mein besonderer 
Dank gilt Prof. Dr. F. Nürnberger für die Überlassung der Proben) und mit Hilfe von Tro-
ckeneis eingefroren. Die Hälfte der Tiere wurde während des Winterschlafes, die andere Hälf-
te nach dem Erwachen dekapitiert. Die Tiere hatten freien Zugang zu Wasser und Nahrung, 
sie konnten sich in speziell gebaute Vorrichtungen zurückziehen und den Winterschlaf zu 
jeder Zeit beginnen. Im Weiteren habe ich meine Untersuchungen auf 84 Exemplare des arkti-
schen Erdhörnchens ausgedehnt, die in Canada bei einem Forschungsaufenthalt von Prof. Dr. 
F. Nürnberger eingefangen worden waren und deren Hirnmaterial mir überlassen wurde.Wie 
bei den Hamstern befand sich die Hälfte der Tiere im Winterschlaf.  
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Bei allen Tierversuchen und der Gewinnung des Gewebematerials wurden die zu der damali-















Abb. 2. Schaubild zum Vorkommen des Winterschlafes im phylogenetischen System der Säu-
getiere. Die untersuchten Spezies sind durch Unterstreichung in der Darstellung markiert; 
deutlich kommen hier die unterschiedlichen Entwicklungsstufen der beiden Rodentia zum 
Tragen (Europäischer Hamster = Cricetidae; Arktisches Erdhörnchen = Sciuridae). In meiner 
Arbeit nicht untersucht wurden die Arten Igel (Erinaceus europaeus) und Siebenschläfer (Glis 
glis), die im Schema ebenfalls repräsentiert worden sind. Der Igel gehört zu den Insectivora, 
der Siebenschläfer zu den Rodentia (Leicht 1988). 
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Europäische Hamster (insgesamt 102 untersuchte Tiere)  
Nr.  Geschlecht Länge ohne Schwanz Gewicht in Gramm Zustand 
1 männlich 28 cm 420 Sommer wach 
2 männlich 31 cm 510 Sommer wach 
3 männlich 32 cm 590 Sommer wach 
4 männlich 27 cm 390 Sommer wach 
5 männlich 33 cm 600 Sommer wach 
6 männlich 24 cm 330 Sommer wach 
7 männlich 26 cm 400 Sommer wach 
8 männlich 22 cm 320 Sommer wach 
9 männlich 29 cm 530 Sommer wach 
10 männlich 27 cm 400 Sommer wach 
11 männlich 30 cm 580 Sommer wach 
12 männlich 32 cm 600 Sommer wach 
13 männlich 25 cm 370 Sommer wach 
14 männlich 26 cm 350 Sommer wach 
15 männlich 28 cm 440 Sommer wach 
16 männlich 29 cm 470 Sommer wach 
17 männlich 24 cm 320 Sommer wach 
18 männlich 26 cm 400 Sommer wach 
19 männlich 31 cm 620 Sommer wach 
20 männlich 28 cm 550 Sommer wach 
21 männlich 27 cm 500 Sommer wach 
22 männlich 26 cm 440 Sommer wach 
23 männlich 27 cm 430 Sommer wach 
24 männlich 28 cm 520 Sommer wach 
25 männlich 26 cm 460 Sommer wach 
26 weiblich 27 cm 440 Sommer wach 
27 weiblich 25 cm 390 Sommer wach 
28 weiblich 28 cm 470 Sommer wach 
29 weiblich 27 cm 450 Sommer wach 
30 weiblich 29 cm 510 Sommer wach 
31 weiblich 30 cm 530 Sommer wach 
32 weiblich 29 cm 460 Sommer wach 
33 weiblich 26 cm 380 Sommer wach 
34 weiblich 27 cm 400 Sommer wach 
35 weiblich 29 cm 510 Sommer wach 
36 weiblich 30 cm 540 Sommer wach 
37 weiblich 32 cm 550 Sommer wach 
38 weiblich 25 cm 410 Sommer wach 
39 weiblich 27 cm 380 Sommer wach 
40 weiblich 29 cm 490 Sommer wach 
41 weiblich 27 cm 400 Sommer wach 
42 weiblich 22 cm 310 Sommer wach 
43 weiblich 27 cm 360 Sommer wach 
44 weiblich 30 cm 590 Sommer wach 
45 weiblich 24 cm 330 Sommer wach 
46 weiblich 27 cm 380 Sommer wach 
47 weiblich 28 cm 400 Sommer wach 
48 weiblich 27 cm 350 Sommer wach 
49 weiblich 31 cm 580 Sommer wach 
50 weiblich 29 cm 560 Sommer wach 
51 weiblich 30 cm 500 Sommer wach 
52 männlich 31 cm 490 Winterschlaf 
53 Männlich 29 cm 460 Winterschlaf 
54 Männlich 26 cm 360 Winterschlaf 
55 Männlich 27 cm 380 Winterschlaf 
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Nr.  Geschlecht Länge ohne Schwanz Gewicht in Gramm Zustand 
56 Männlich 29 cm 410 Winterschlaf 
57 Männlich 32 cm 570 Winterschlaf 
58 Männlich 24 cm 300 Winterschlaf 
59 männlich 23 cm 280 Winterschlaf 
60 männlich 28 cm 390 Winterschlaf 
61 männlich 22 cm 260 Winterschlaf 
62 männlich 27 cm 420 Winterschlaf 
63 männlich 30 cm 510 Winterschlaf 
64 männlich 28 cm 440 Winterschlaf 
65 männlich 25 cm 300 Winterschlaf 
66 männlich 28 cm 410 Winterschlaf 
67 männlich 27 cm 370 Winterschlaf 
68 männlich 33 cm 540 Winterschlaf 
69 männlich 29 cm 390 Winterschlaf 
70 männlich 31 cm 480 Winterschlaf 
71 männlich 24 cm 310 Winterschlaf 
72 männlich 26 cm 320 Winterschlaf 
73 männlich 32 cm 510 Winterschlaf 
74 männlich 33 cm 530 Winterschlaf 
75 männlich 29 cm 390 Winterschlaf 
76 männlich 30 cm 470 Winterschlaf 
77 weiblich 26 cm 350 Winterschlaf 
78 weiblich 29 cm 420 Winterschlaf 
79 weiblich 27 cm 400 Winterschlaf 
80 weiblich 30 cm 420 Winterschlaf 
81 weiblich 24 cm 320 Winterschlaf 
82 weiblich 23 cm 290 Winterschlaf 
83 weiblich 31 cm 540 Winterschlaf 
84 weiblich 26 cm 320 Winterschlaf 
85 weiblich 25 cm 330 Winterschlaf 
86 weiblich 31 cm 560 Winterschlaf 
87 weiblich 28 cm 420 Winterschlaf 
88 weiblich 29 cm 400 Winterschlaf 
89 weiblich 21 cm 270 Winterschlaf 
90 weiblich 23 cm 320 Winterschlaf 
91 weiblich 29 cm 490 Winterschlaf 
92 weiblich 31 cm 480 Winterschlaf 
93 weiblich 26 cm 360 Winterschlaf 
94 weiblich 28 cm 460 Winterschlaf 
95 weiblich 24 cm 310 Winterschlaf 
96 weiblich 26 cm 360 Winterschlaf 
97 weiblich 29 cm 440 Winterschlaf 
98 weiblich 27 cm 340 Winterschlaf 
99 weiblich 30 cm 410 Winterschlaf 
100 weiblich 25 cm 330 Winterschlaf 
101 weiblich 28 cm 420 Winterschlaf 












Arktische Erdhörnchen (insgesamt 84 untersuchte Tiere) 
Nr.  Geschlecht Länge ohne Schwanz Gewicht in Gramm Zustand 
1 männlich 33 cm 530  Sommer wach 
2 Männlich 35 cm 620 Sommer wach 
3 Männlich 38 cm 700 Sommer wach 
4 männlich 31 cm 520 Sommer wach 
5 männlich 40 cm 760 Sommer wach 
6 männlich 41 cm 740 Sommer wach 
7 männlich 44 cm 800 Sommer wach 
8 männlich 42 cm 770 Sommer wach 
9 männlich 35 cm 630 Sommer wach  
10 männlich 39 cm 650 Sommer wach 
11 männlich 43 cm 780 Sommer wach 
12 männlich 36 cm 640 Sommer wach 
13 männlich 48 cm 805 Sommer wach 
14 männlich 47 cm 775 Sommer wach 
15 männlich 40 cm 690 Sommer wach 
16 männlich 33 cm 540 Sommer wach 
17 männlich 38 cm 620 Sommer wach 
18 männlich 41 cm 700 Sommer wach 
19 männlich 46 cm 730 Sommer wach 
20 männlich 44 cm 720 Sommer wach 
21 männlich 45 cm 790 Sommer wach 
22 weiblich 43 cm 610 Sommer wach 
23 weiblich 39 cm 580 Sommer wach 
24 weiblich 46 cm 700 Sommer wach 
25 weiblich 44 cm 730 Sommer wach 
26 weiblich 38 cm 530 Sommer wach 
27 weiblich 47 cm 730 Sommer wach 
28 weiblich 40 cm 620 Sommer wach 
29 weiblich 42 cm 690 Sommer wach 
30 weiblich 44 cm 710 Sommer wach 
31 weiblich 36 cm 590 Sommer wach 
32 weiblich 34 cm 520 Sommer wach 
33 weiblich 40 cm 700 Sommer wach 
34 weiblich 41 cm 720 Sommer wach 
35 weiblich 47 cm 740 Sommer wach 
36 weiblich 34 cm 520 Sommer wach 
37 weiblich 37 cm 600 Sommer wach 
38 weiblich 46 cm 700 Sommer wach 
39 weiblich 45 cm 680 Sommer wach 
40 weiblich 42 cm 630 Sommer wach 
41 weiblich 39 cm 580 Sommer wach 
42 weiblich 39 cm 570 Sommer wach 
43 männlich 34 cm 520 Winterschlaf 
44 männlich 38 cm 580 Winterschlaf 
45 männlich 46 cm 710 Winterschlaf 
46 männlich 45 cm 570 Winterschlaf 
47 männlich 48 cm 790 Winterschlaf 
48 männlich 46 cm 760 Winterschlaf 
49 männlich 44 cm 730 Winterschlaf 
50 männlich 40 cm 640 Winterschlaf 
51 männlich 35 cm 580 Winterschlaf 
52 männlich 37 cm 590 Winterschlaf 
53 männlich 39 cm 630 Winterschlaf 
54 männlich 44 cm 680 Winterschlaf 
55 männlich 43 cm 670 Winterschlaf 
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Nr. Geschlecht Länge ohne Schwanz Gewicht in Gramm Zustand 
56 männlich 40 cm 620 Winterschlaf 
57 männlich 37 cm 590 Winterschlaf 
58 männlich 40 cm 720 Winterschlaf 
59 männlich 45 cm 580 Winterschlaf 
60 männlich 47 cm 720 Winterschlaf 
61 männlich 43 cm 690 Winterschlaf 
62 männlich 39 cm 620 Winterschlaf 
63 männlich 41 cm 640 Winterschlaf 
64 weiblich 33 cm 520 Winterschlaf 
65 weiblich 36 cm 540 Winterschlaf 
66 weiblich 37 cm 530 Winterschlaf 
67 weiblich 34 cm 500 Winterschlaf 
68 weiblich 40 cm 570 Winterschlaf 
69 weiblich 42 cm 630 Winterschlaf 
70 weiblich 43 cm 650 Winterschlaf 
71 weiblich 40 cm 580 Winterschlaf 
72 weiblich 39 cm 580 Winterschlaf 
73 weiblich 40 cm 570 Winterschlaf 
74 weiblich 42 cm 650 Winterschlaf 
75 weiblich 44 cm 680 Winterschlaf 
76 weiblich 37 cm 530 Winterschlaf 
77 weiblich 43 cm 510 Winterschlaf 
78 weiblich 39 cm 540 Winterschlaf 
79 weiblich 43 cm 590 Winterschlaf 
80 weiblich 45 cm 690 Winterschlaf 
81 weiblich 42 cm 630 Winterschlaf 
82 weiblich 44 cm 640 Winterschlaf 
83 weiblich 39 cm 560 Winterschlaf 
84 weiblich 37 cm 540 Winterschlaf 
 
 
Gewebeaufbereitung , Lagerung und Dokumentation 
Die untersuchten Gehirne wurden in einem Kryostaten bei - 30 °C in 20 µ dicke Scheiben 
geschnitten und bei - 50 °C bis zum Versuchsbeginn gelagert. Wie aus Voruntersuchungen 
hervorging, hat die Länge der Lagerdauer bei konstant tiefer Temperatur keinen Einfluß auf 
den Glycogengehalt oder die Aktivität der Enzyme. 
Die Auswertung und Dokumentation der Präparate erfolgte mit Hilfe eines Mikroskops (Or-
tholux, Leitz, Wetzlar; Photomikroskop, Zeiss, Oberkochen), das mit einer Photographierein-
richtung (MOP: Mikrooptische Photographie, Kontron, München) ausgestattet war. Die Er-










Abb. 3. zeigt die Dreischichtung des Cerebellums. Bei Toluidinblau-Färbung erscheinen die 
Zellkerne und die Nissl - Substanz der Nervenzellen blauviolett. Oberflächlich gelegen und 
schwächer angefärbt erscheint die Molekularschicht mit ihrem hohen Gehalt an Axonen und 
Gliazellen (Bergmannsche Stützzellen, gefiederte Zellen von Fãnana), die jedoch von geringer 
Dichte sind.  
 
Abb. 3: Übersichtsfärbung, Hamster, Toluidin-














Nervenzellen (geringe Anfärbung mit Toluidinblau infolge der wenigen Nervenzellen). 
Die Schicht der Purkinje-Zellen mit ihren birnenförmigen Zellkörpern in regelmäßiger An-
ordnung (Stratum gangliosum, hoher Nervenzellkörpergehalt, gute Anfärbung) erscheint 
dunkler als das darunter liegenden Stratum granulosum mit seinen vielen kleinen Körnerzel-





Abb. 4. Cerebellum, Übersichtsfärbung, Tolui-














Kaudal daran schließt sich das Mark des Cerebellums an, welches in der Übersichtsfärbung 
aufgrund seines geringen Zellgehaltes nur schwach hervortritt. 
Abb. 5 zeigt den entsprechenden Bereich in einer Glycogendarstellung. Das Tier befand sich 
während des Sommers im Wachzustand. Eine Glycogeneinlagerung findet sich in allen Berei-
chen des Cerebellums. Die Verteilung des Polymers ist allerdings nicht homogen, deutlich 
tritt das Mark des Kleinhirns hervor. Das gliareiche Stratum moleculare lagert wesentlich 
mehr Glycogen ein als die Schicht der Körnerzellen (Stratum granulosum). Die Schicht, in der 
die Purkinje- Zellen auftreten, erkennt man bei kleiner Vergrößerung als einen hellen Streifen 
zwischen den schon angeführten Schichten; es kam beim Sommertier nur zu einer schwachen 
Glycogeneinlagerung in diesen großen Nervenzellen. Kaudal auf an das inhomogen mit Gly-
cogen angereicherte Stratum granulosum folgt die Medulla mit ihrer starken Tingierung, die 




Abb. 5. Glycogennachweis, Cerebellum, Hamster, 















Bei den sich im Winterschlaf befindlichen Hamstern (Abb. 6) fiel der Glycogennachweis in 
allen Teilen des Cerebellums positiv aus. Sehr stark tritt hier auch das Mark hervor. Die an 
Glia reicheren Schichten, also das Stratum moleculare, lagern relativ mehr Glycogen ein als 
das an Nervenzellperikaryen reichere Stratum granulosum. Dieser Trend wird deutlicher, 
wenn man das dünne Stratum gangliosum betrachtet in dem der Mehrfachzucker zwar nach-
weisbar ist jedoch im Vergleich mit den anderen Regionen deutlich verringert erscheint. 
 
Abb. 6. Glycogennachweis, Cerebellum, Hamster, 










In Abb. 7 werden die Ergebnisse bei einer höheren Vergrößerung dokumentiert; dabei zeigt 
sich eine stärkere Einlagerung in den Formationen mit bekannt hohem Gliaanteil. Relativ am 
schwächsten, aber immer noch deutlich nachweisbar, fällt der Glycogennachweis im Bereich 
der Purkinjezellschicht aus. Bemerkenswert ist die Inhomogenität im Stratum granulosum, die 
besonders beim Winterschläfer zum Ausdruck kommt; das Glycogen tritt dort stellenweise so 
stark hervor, dass eine Form von Grobscholligkeit zum Ausdruck kommt. Im Gegensatz dazu 




Abb. 7. Glycogennachweis, Cerebellum, Hamster, 























Die einzelnen Ergebnisse, die an den Kleinhirnschnitten bei allen 72 untersuchten Hamstern 
erhoben wurden werden in der Tabelle 1 zusammengefaßt.  
Tabelle 1. Glycogenverteilung in den einzelnen Schichten des Cerebellums des europäischen 
Hamsters im Sommer und im Winterschlaf . 
 
Region Sommer (wach) Winterschlaf 
Stratum moleculare + - + + + + + 
Stratum gangliosum (+) + 
Stratum granulosum + - (+ + +) + + - (+ + + +) 
Medulla + + + + + + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + 
schwach; + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Pia mater 
Die Pia mater des Hamsters wies in allen Bereichen des ZNS eine gleichmäßige Konzentrati-
on an Glycogen auf. Es ließ sich kein Unterschied zwischen den wachen Sommertieren und 
den Winterschläfern feststellen (Tabelle 2). Die Speicherform der Glucose zeigt sich - wie aus 
der folgenden Abbildung hervorgeht - homogen verteilt und von relativ hoher lokaler Dichte. 
Abb. 8 zeigt außerdem die genaue anatomische Struktur, mit dem zwischen der Pia mater und 
Arachnoidea befindlichen Subarachnoidalraum, der den Liquor cerebrospinalis enthält. 
 
 
Abb. 8. Glycogennachweis, Pia mater, Hamster, Win-











Die einzelnen Ergebnisse bei allen untersuchten Hamstern, die an der Pia mater in Hinblick 
auf die Glycogenverteilung erhoben wurden, liegen in der Tabelle 2 zusammengefaßt vor. 
 
Tabelle 2. Glycogenverteilung in der Pia mater beim Hamster während des Sommers und im 
Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Pia mater + + + + + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+) fraglich, + 




Im Gegensatz zur Pia mater zeigt der Plexus choroideus des Hamsters eine unterschiedliche 
Glycogenanreicherung, wenn man den sommerlichen Wachzustand mit dem Winterschlaf 
vergleicht (Tabelle 3). Die Einlagerung von Glycogen erscheint im Sommer deutlich herabge-
setzt, jedoch immer noch nachweisbar. Eine Anhäufung der Glycogenpartikel und –schollen 
wird im Sommer nicht erreicht (Abb. 9). 
 
Abb. 9. Glycogennachweis, Plexus choroideus, 














Während des Winterschlafes kommt es beim europäischen Hamster zu einer deutlichen Stei-
gerung der Glycogeneinlagerung (Abb. 10, Tabelle 3), wobei die rotviolett angefärbten Struk-
turen schon gekörnt erscheinen, was auf die Bildung von größeren Glycogenpartikeln hin-
weist.  
 
Abb. 10. Glycogennachweis, Plexus choroideus, 
Hamster, Winterschlaf, 125fache Vergrößerung, 















Tabelle 3. Glycogenverteilung im Plexus choroideus beim Hamster während des Sommers 
und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + + + + + - + + + + 
 
 Angabe der Färbereaktion und damit die Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+) fraglich, + 








Abb. 11 zeigt die Grundeinteilung der Kortexschichtung nach Brodmann. Von der Hirnober-
fläche her gesehen stellt die Molekularschicht ein schmales, an der Rindenoberfläche verlau-
fendes Band von bemarkten, tangential verlaufenden Axonverzweigungen und Dendriten dar 
und ist scharf gegenüber der folgenden Schicht abgegrenzt. Die spärliche Anzahl von Nerven-
zellen, bei denen es sich meist um Cajalsche Zellen handelt, kommt bereits in der Nisslfär-
bung zum Ausdruck. Die äußere Körnerschicht ist etwas breiter als die Molekularschicht und 
dicht mit kleinen Zellen besetzt, deren Natur in der Übersichtsfärbung nicht weiter identifi-
ziert werden kann. Die äußere Pyramidenzellschicht ist nicht klar von der äußeren Körnerzell-
schicht abzugrenzen; sie enthält vorwiegend mittelgroße Pyramidenzellen.  
Die innere Körnerzellschicht weist zahlreiche Golgi - Zellen und nur wenige Pyramidenzellen 
auf. Die ganglionäre Schicht enthält neben vorwiegend großen Pyramidenzellen auch noch 
Golgi - Zellen. Gewöhnlich ist der zur Cortexoberfläche ausgerichtete Bereich zellreicher als 
der untere Anteil dieser Region. 
 
Abb. 11. Toluidinblaufärbung, Neocortex, 
Hamster, Schichtungsübersicht, 25fache Ver-












Wie aus Abb. 11 hervorgeht, ist die innere multiforme Schicht unscharf dem Marklager ge-
genüber abgegrenzt. Auch diese Schicht zeigt einen äußeren, zellreicheren und einen inneren, 
zellärmeren Bereich.  
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In der Glycogenfärbung wird die Abgrenzung der Strukturen, das heißt der einzelnen Schich-
ten, erschwert (Abb. 12). Dennoch erkennt man auch während der Sommermonate eine deut-
lich stärkere Anfärbung der gliazellreicheren Areale, was sich besonders gut an der oberfläch-
lich gelegenen Lamina molecularis erkennen läßt . In den nervenzellreicheren Schichten (äu-
ßere und innere Pyramidenzellschicht) imponieren die vorwiegend neuronalen Strukturen 
durch ihre fehlende Anfärbung. 
 
 
Abb. 12. Glycogenfärbung, Neocortex, Hamster, 














Insgesamt gesehen kommt es aber auch hier, wie in den meisten schon besprochenen Regio-
nen des Cerebrums, zu einer Steigerung der Glycogeneinlagerung während der Wintermonate 
(Abb. 13). Dieses gilt weniger für die neuronalen Strukturen des sechschichtigen Hirnmantels 
als für die an gliösen Elementen reichen Zonen. Der Unterschied zwischen den Sommer- und 
Wintermonaten, also zwischen wachen und schlafenden Hamstern ist aber nur mäßig, wie 
auch aus der Tab. 4 hervorgeht.  
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Abb. 13. Glycogennachweis, Neocortex, Hamster, 














Hinsichtlich der Glycogeneinlagerung bei allen untersuchten Hamstern im Neocortex stellt 
sich die Situation wie folgt dar (Tabelle 4). 
 
Tabelle 4. Glycogenverteilung im Neocortex beim Hamster während des Sommers und im-
Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex + - + + + + + - + + + + 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + 
schwach; + + mäßig, + + + mittel, + + + + stark, + + + + + sehr stark. 
 
Hippocampus 
An einem Frontalschnitt teilt man die Hippocampusformation in Gyrus dentatus, Ammons-
horn, Subiculum und Präsubiculum ein. Zur Charakterisierung der Topographie dient Abb. 14, 
auf der die von mir besonders beachteten Schichten des Gyrus dentatus und der Sektor Ca 1 
des Ammonshorns farblich hervorgehoben sind. Der Gyrus dentatus begleitet das Ammons-
horn als randständige und leicht gezähnte Windung; ventral geht er in die freie Oberfläche des 
Uncus über.  
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Abb. 14: Topographie des Cerebrums, Lage des Hippocampus 
 
Hippocampus: Sektoren Ca 












Histologisch unterscheidet man im Gyrus dentatus drei Schichten: molekulare, granuläre und 
plexiforme Schicht (Abb. 15). In der mittleren Schicht dominieren die Körnerzellen; sie sind 
auffallend dicht gepackt und bilden deshalb ein sehr markantes Band, das im histologischen 
Schnitt bereits mit bloßem Auge sichtbar ist. Die plexiforme Schicht, die in der Übersicht 
nicht so deutlich hervortritt, enthält in der Mehrheit Sternzellen, die innerhalb der Körner-
schicht Kontakte bilden; diese Schicht geht unmerklich, ohne scharfe Abgrenzung in den Sek-
tor Ca 4 des Ammonshorns über. 
 
 
Abb. 15: Toluidinblau, Hippocampus, Gyrus denta-
tus, Hamster, 25fache Vergrößerung, Schichtungs-
übersicht, Tier Nr. 1 
 







Die transversale Einteilung des Ammonshorns in vier Sektoren (Ca 1 - Ca 4) stammt von Lo-
rente de No (1934). Der erste Sektor (Ca 1) wird auch 'Sommers Sektor' (Stephan 1975) ge-
nannt; auf der Abb. 16 kommt seine Cytoarchitektur gut zum Ausdruck. Sie gliedert sich in 
fünf Hauptschichten: Stratum moleculare, Stratum lacunare, Stratum radiatum, Stratum pyra-
midale und Stratum oriens; das letztere grenzt an den unter dem Ependym des Seitenventri-
kels liegenden Alveus. 
Abb. 16: Toluidinblau, Ca 1, Hippocampus, 
Hamster, 125fache Vergrößerung, Übersicht, 














In Hinblick auf das Glycogenvorkommen stellt sich die Hippocampusformation als eine äu-
ßerst inhomogene Struktur dar. Wie aus der Abb. 17 hervorgeht, erscheinen die Nervenzellen 
im Negativkontrast; dies beruht auf der mangelnden Fähigkeit, Glycogen einzulagern. Dieses 
Bild läßt sich besonders gut im Bereich des Gyrus dentatus und des Sektors Ca 1 erkennen, 
aber auch auf Sektorenebene zeigt die Anfärbung und damit die Speicherfähigkeit des Glyco-




Abb. 17: Glycogennachweis, Hippocampus, 

















Im Winterschlaf liegt eine deutliche Glycogenanreicherung vor. Wie Abb. 18 zeigt, ist die 
Glycogenverteilung wie beim Sommertier inhomogen. Die Nervenzellperikaryen sind auch 
hier als negativ kontrastierte Elemente erkennbar. In den an Gliazellen reichen Arealen des 
Cerebrums ist die Anreicherung des Glycogens während des Winterschlafes verstärkt. Schon 
bei der vorliegenden relativ geringen Vergrößerung kann man erkennen, dass einzelne Anteile 
der Hippocampusformation nur mit geringen Glycogenreserven ausgestattet sind.  
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Abb. 18: Glycogennachweis, Hippocampus, Hams-
ter, Winterschlaf, 25fache Vergrößerung, Tier Nr. 86 
 
 










Als Beispiel dient in dieser Hinsicht eine Untereinheit des Hippocampus; der stoffwechsel-
empfindliche Sektor Ca 1 lagert nur sehr wenig Glycogen ein. Dennoch lassen sich gewisse 
Unterschiede hinsichtlich des Glycogengehaltes bei höherer mikroskopischer Vergrößerung 
erkennen (Abb. 19, 20). Sehr gut kommt bei dieser Vergrößerung auch die geringe Glycogen-
einlagerung der Nervenzellen in diesem sehr labilen Stoffwechselbereich zum Ausdruck. 
 
Abb. 19. Glycogennachweis, Sektor Ca 1, Hamster, 















Abb. 20. Glycogennachweis, Sektor Ca 1, Hamster, 














Tabelle 5. Glycogenverteilung im Hippocampus und Sektor Ca 1 während des Sommers (eu-
therm) und im Winterschlaf (hypotherm) beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus (+) - + + + + - + + + 
Ca 1 (+) - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge des gespeicherten Glycogens: 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + 










Auf der Abb. 21 sind anhand einer Übersichtsgraphik die für das Großhirn ermittelten Ergeb-
nisse zusammengefaßt. 
 




Im weiteren Verlauf dieser Arbeit sollen nun die Enzyme, die am Glycogenstoffwechsel betei-
ligt sind, untersucht werden. Wie schon ausführlich in der Einleitung beschrieben, ist der ge-
schwindigkeitsbestimmende Schritt der Glycogensynthese die Aktivität der Glycogensyntha-
se. 
 
Wie aus der Tabelle 6 zu ersehen ist, wurden im Bereich des Cerebellums Ergebnisse erzielt, 
die sich auch in der Abb. 22 wiederspiegeln. Die Gliederung der einzelnen Schichten läßt sich 
bei dieser histochemischen Reaktion nicht so gut dastellen wie in der Glycogenfärbung. Die 
Abgrenzung des Stratum gangliosum ist, wie aus der Tabelle ersichtlich, nicht mit Sicherheit 
möglich; es tritt als heller Streifen zwischen dem Stratum moleculare und dem Stratum granu-
losum in Erscheinung. Deutlich beurteilbar ist die stark bräunliche Färbung in der Medulla 
beim Sommertier, die das neu synthetisierte Glycogen anzeigt.  
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Das Stratum moleculare stellt sich schwächer, in sich aber homogen dar, im Gegensatz zur 
Körnerzellschicht, die sich sehr inhomogen aber stärker angefärbt manifestiert. 
 
Abb. 22: Glycogensynthase, Cerebellum, Hamster, 
Sommer, 63fache Vergrößerung,  















Ähnlich stellen sich die Ergebnisse beim Winterschläfer dar, wie aus der Abb. 23 ersichtlich 
wird, wenn man sie mit dem euthermen Zustand vergleicht. Eine Abgrenzung der Purkinje-
zellschicht (Stratum gangliosum) ist auch hier nicht sicher möglich. Wenn man nun die beiden 
Stoffwechselzustände bezüglich der Glycogensynthaseaktivität vergleicht, kommt man zu 
dem Ergebnis, dass eine leichte, aber dennoch deutlich nachweisbare Aktivitätszunahme wäh-
rend des hypothermen Zustandes vorliegt. Es gab jedoch keinen Anhaltspunkt für eine über-
proportional erhöhte Aktivität des untersuchten Enzyms in einzelnen Bereichen des Cerebel-
lums während des Winterschlafes; eine Aktivität lag grundsätzlich sowohl im Sommer als 









Abb. 23: Glycogensynthase, Cerebellum, Hamster, 
Winterschlaf, 63fache Vergrößerung,  














Tabelle 6: Glycogensynthasereaktion, Cerebellum, während des Sommers und im 
Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Medulla + + + + + + - + + + + 
Stratum moleculare + - + + + - + + 
Stratum gangliosum n.a. n.a. 
Stratum granulosum (+) - + +  + - + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 







Die Pia mater des europäischen Hamsters zeigt auffälligerweise eine leicht erhöhte Grundak-
tivität im sommerlichen Wachzustand, gegenüber dem hypothermen Zustandsbild. In sich 
erscheint die Pia mater sowohl während des Wachzustandes als auch im Winterschlaf homo-
gen, ohne regionale Unterschiede in den verschiedenen topographischen Regionen des Ce-
rebrums. Auf eine bildhafte Wiedergabe wurde in beiden Funktionzuständen verzichtet, Ta-
belle 7 faßt die Ergebnisse zusammen. 
 
Tabelle 7. Glycogensynthasereaktion, Pia mater, während des Sommers und im Winterschlaf 
beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Pia mater + + + - + + + + + + + 
  
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 
vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
Plexus choroideus 
Im nächsten Schritt wurden die Verhältnisse im Plexus choroideus analysiert. Ausgehend von 
einer eher niedrigeren Grundaktivität im Sommer, wie sie sich in der Abb. 24 zeigen läßt, 
kommt es zu einer Aktivitätszunahme der Glycogensynthase im Laufe des hypothermen Funk-
tionszustandes (s. Tabelle 8 und der Abb. 25) 
 
Abb. 24. Glycogensynthase, Plexus choroideus, 
Hamster, Sommer, 25fache Vergrößerung,  










Tabelle 8. Glycogensynthasereaktion, Plexus choroideus, während des Sommers und im  
Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 
vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Abb. 25. Glycogensynthase, Plexus choroideus, 
Hamster, Winterschlaf, 25fache Vergrößerung,  














Auf diesen Abbildungen erkennt man bereits den deutlichen Gegensatz zu der Reaktion der 
anliegenden Hirnstrukturen. Sowohl im Sommer als auch während des Winterschlafes zeigt 








Die neocortikalen Schichten lassen sich mit der Synthasereaktion sowohl bei wachen als auch 
bei schlafenden Spezies nicht in dem Maße differenzieren wie bei der Übersichtsfärbung oder 
der PAS - Reaktion. Der gesamte Cortex zeigte im Wachzustand eine einheitliche Tingierung, 
der Enzymnachweis ließ sich aber eindeutig erbringen. Deutlich gesteigert erscheint die En-
zymtätigkeit während des hypothermen Zustandes, wie es aus den folgenden Befunden her-
vorgeht. Auf eine bildhafte Darstellung wurde in diesem Zusammenhang verzichtet; die Er-
gebnisse in der Tabelle 9 fassen den Befund zusammen. 
 
Tabelle 9. Glycogensynthase, Neocortex, während des Sommers und im Winterschlaf beim 
europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex + + + - + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 
vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Hippocampus 
Es zeigt sich in der Tabelle 10 und der Abb. 26 entsprechend nur eine leichte Aktivität der 
Synthase während der Sommermonate. Die Enzymaktivität lässt sich vor allem bei den hypo-
thermen Tieren genau den einzelnen Schichten des Allocortex und teilweise auch den ver-
schiedenen Zellen zuordnen. Im Winterschlaf kommt es zu einer merklichen Anhebung der 
Aktivität der Glycogensynthase (Tabelle 10); dabei geht diese Erhöhung im Hippocampus 










Abb. 26. Glycogensynthase, Hippocampus, Sektor Ca 
1, Hamster, Sommer 25fache Vergrößerung,  
















Gut abzugenzen ist in den Abb. 26 und 27 der Gyrus dentatus; seine Nervenzellelemente er-
geben einen stark negativen Kontrast. Ebenso erkennt man diesen Effekt innerhalb des Sek-
tors Ca 1 auch beim winterschlafenden Hamster, bei dem sich die nervenzelltragende Schicht 
als ein heller Streifen - gegenüber dem Alveus gelegen - durch das Bild zieht. Topographisch 
gesehen stellt sich der "Sommer Sektor" als randständige Struktur dar (Abbildungen 26 und 
27). 
 
Abb. 27. Glycogensynthase, Hippocampus, Sektor Ca 1, 
Hamster, Winterschlaf, 25fache Vergrößerung,  
Tier Nr. 59 
 





Tabelle 10. Glycogensynthase, Hippocampus, Sektor Ca 1, während des Sommers und im 
Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus (+) - + + + + 
Ca 1 Sektor + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 
vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
Vergleichend zur Abb. 21 und als Zusammenfassung der Ergebnisse an der Glycogensynthase 
wird eine graphische Zusammenfassung in der Abb. 28 gegeben 
 









Im Gegensatz zu der Glycogensynthase ist die Glycogenphosphorylase das entscheidene En-
zym des Glycogenabbaus (siehe Grafik 1 über den Glycogenstoffwechsel). In den folgenden 
Tabellen und Abbildungen wird die Aktivität dieses Enzyms vorgestellt. Die Regionen des 





Bei der Auswertung der Schnitte des Cerebellums tritt eine nur schwache Anfärbung der ein-
zelnen Schichten hervor; dies wird vor allem durch die Abbildungen 29 und 30, sowie mit der 
entsprechenden Tabelle 11 dokumentiert. Wie schon bei der Glycogensynthase ist es auch bei 




Abb. 29. Glycogenphosphorylase, Cerebellum, 
Hamster, Sommer, 63fache Vergrößerung,  












Der indirekte Nachweis der Glycogenphosphorylase stellt sich auf den Mikrophotos als 
schwach rötliche Färbung dar. Die braune, noch leicht sichtbare Anfärbung geht auf das nor-
male Glycogen in diesem Bereich zurück.  
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Wie aus der Tabelle 11 und der Abb. 29 hervorgeht, ist die Aktivität des Enzyms im Sommer, 
auf das gesamte Kleinhirn bezogen, deutlich höher als während des Winterschlafes. Regionen 
mit einem bekannt hohen Glycogenanteil, wie zum Beispiel das Stratum moleculare, nehmen 
aktiv am Glycogenabbau durch die Phosphorylase teil. Von geringerer Aktivität war das un-
tersuchte Enzym in der Medulla und auch im Stratum granulosum des Kleinhirns; ein Nach-
weis im Stratum gangliosum ließ sich trotz deutlicher Zellabgrenzung nicht sicher führen.  
 
Abb. 30. Glycogenphosphorylase, Cerebellum, 
Hamster, Winterschlaf, 160fache Vergrößerung, 

























Bei winterschlafenden europäischen Hamstern zeigte sich die Aktivität des Zuckerketten ab-
bauenden Enzyms in allen Kleinhirnschichten auf einem deutlich erniedrigten Niveau, in der 
Schicht der Purkinjezellen konnte ein Nachweis von Enzymtätigkeit (Tabelle 11) mit dieser 
Methode nicht erbracht werden. 
 
Tabelle 11: Glycogenphosphorylase, Cerebellum, während des Sommers und im Winter- 
schlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Medulla + (+) 
Stratum moleculare + + +  + - + + 
Stratum gangliosum (+)  0 
Stratum granulosum + - + + (+) - + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen : n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Pia mater 
In der Pia mater ist während des Wachzustandes eine starke Aktivität der Phosphorylase zu 
erkennen, die während des Winterschlafes fast völlig zum Erliegen kommt. Eine Zusammen-
fassung der Ergebnisse bietet Tabelle 12. In allen Bereichen der weichen Hirnhaut zeigte sich 
das Muster homogen und ohne regionale Schwerpunkte über den verschiedenen Sektoren des 
Cerebrums.  
Tabelle 12. Glycogenphosphorylase, Pia mater, während des Sommers und im Winter- 
schlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region  Sommer Winterschlaf 
Pia mater + + - + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-







Abb. 31. Glycogenphosphorylase, Plexus 
choroideus, Hamster, Sommer, 160fache Vergröße-














Am Plexus choroideus zeigt sich wie in Pia mater eine starke Anreicherung der Phosphoryla-
seaktvität während des Sommers, wie es aus der Tabelle 13 und der Abb. 31 erkenntlich ist. 
Eine so deutliche Erhöhung der Enzymaktivität scheint in diesem Fall regional isoliert aufzu-
treten, da das umgebende neuronale und gliöse Gewebe an dieser Zunahme nicht teilnimmt. 
Im Weiteren ist es auffällig, dass der Aktivitätsnachweis nicht homogen über die Zelle verteilt 











Abb. 32. Glycogenphosphorylase, Plexus 
choroideus, Hamster, Winterschlaf, 63fache Ver-














In der Hypothermie ist das Niveau der Enzymtätigkeit gegenüber dem Wachzustand herabge-
setzt (Abb. 32), hebt sich aber immer noch vom umgebenden Gewebe ab. Eine Zusammenfas-
sung dieser Ergebnisse bietet Tabelle 13. 
 
Tabelle 13: Glycogenphosphorylase - Reaktion, Plexus choroideus während des Sommers und 
im Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + + + - + + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-









Wenn man die weiteren Ergebnisse betrachtet, ergibt sich für den neocorticalen Bereich des 
europäischen Hamsters die folgende Lage, zusammengefaßt in der Tabelle 14; auf eine bild-
hafte Wiedergabe wurde in diesem Fall verzichtet. Im Gegensatz zur Pia mater und dem Ple-
xus choroideus, in denen sich während der Sommermonate eine intensivere Tätigkeit des un-
tersuchten Enzyms zeigte, kam es am Neocortex nur zu einem mäßigen Ausfall der Enzymtä-
tigkeit im Wachzustand; in der Hypothermie schien lediglich nur ein schwacher Glycogenket-
tenabbau vorzukommen. Eine genaue Abgenzung der einzelnen Zellen war wie bei der Gly-
cogensynthase nicht möglich. 
 
Tabelle 14. Glycogenphosphorylase - Reaktion, Neocortex während des Sommers und im 
Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Hippocampus 
Die Analyse des Hippocampus mit seinem Sektor Ca 1 zeigt beim Hamster eine leichte, in-
homogene Erhöhung der Tätigkeit der Glycogenphosphorylase während der Sommermonate. 
Ein relativ hohes Niveau der Enzymtätigkeit findet sich im Bereich des Gyrus dentatus und 
auch in der Region des Alveus, wie aus der Abb. 33 zu entnehmen ist. Der Sektor Ca 1 
scheint sowohl im Winter als auch im Sommer eine nur sehr geringe Aktivität an Glycogen- 
phosphorylase zu besitzen (Tabelle 15); dieses trifft in der hypothermen Phase auch auf die 









Abb. 33. Glycogenphosphorylase, Hippocampus, Sek-
tor Ca 1, Hamster, Sommer, 25fache Vergrößerung, 















Abb. 34. Glycogenphosphorylase, Hippocampus, 
Sektor Ca 1, Hamster, Winterschlaf, 25fache Ver-














Tabelle Nr. 15: Glycogenphosphorylase - Reaktion, Hippocampus, Sektor Ca1, während des  
Sommers und im Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus + - + + + (+) - + 
Ca 1 + (+) - + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Eine Zusammenfassung der Ergebnisse am Cerebrum des europäischen Hamsters im Hinblick 
auf die Glycogenphosphorylase zeigt Abb. 35. 
 














Glucose - 6 - Phosphatase 
Als letztes Enzym betrachte ich nun beim europäischen Hamster die Glucose - 6 - Phosphata-
se, die dazu dient, das bei der phosphorolytischen Spaltung entstehende Glucose - 6 - Phos-
phat zu einfacher Glucose umzusetzen. Damit trägt sie zur Blutzuckerregulation bzw. zur 
Weitergabe des Energieträgers an die umliegenden Zellen bei, wie schon in der Einführung 
ausführlich erläutert worden ist. 
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Cerebellum 
Eine Zusammenfassung der Ergebnisse für die Glucose-6-Pase geht sich aus der Tabelle 16 
und der Abb. 36 hervor. Da es zu keiner Unterscheidung beim Sommertier und Winterschläfer 
gekommen war, erübrigt sich eine doppelte Bildwiedergabe. 
 
 
Abb. 36. Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion, 
Cerebellum, Hamster, Winterschlaf, 25fache 














Wie aus der Tabelle 16 und der Abb. 36 ersichtlich wird, ist die Glucose - 6 - Phosphatase im 
Cerebellum des Hamsters deutlich nachweisbar (Cataldo und Broadwell 1976, 1986); es im-
poniert eine hohe Aktivität im Kleinhirnmarklager. Da sich auch dieses Enzym zu einem ho-
hen Anteil an Gliazellen lokalisiert ist, tritt die Anfärbung im Stratum moleculare stärker her-
vor als im Stratum granulosum. Die Purkinjezellschicht ist klar zu erkennen, der Beweis einer 
Enzymaktivität ist hier allerdings sehr fraglich, da die Schicht als ein heller, farbloser Streifen 
zu erkennen ist und das zum Nachweis des Enzyms benutzte Bleiacetat mit einer dunklen 





Tabelle Nr. 16: Glucose - 6 -Phosphatase-Reaktion, Cerebellum, während des Sommers und 
im Winterschlaf beim europäischen Hamster 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Medulla + + + + + + + + 
Stratum moleculare + + - + + + + + - + + + 
Stratum gangliosum (+) (+) 
Stratum granulosum + - + + + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Plexus choroideus 
Ebenso wie im Cerebellum zeigt die Enzymreaktion am Plexus choroideus eine mittlere, in 
sich konstante Aktivität in den beiden von mir untersuchten Stoffwechselzuständen. Gezeigt 
werden diese Ergebnisse in der Tabelle 17; auf eine photographische Wiedergabe wurde ver-
zichtet. 
 
Tabelle 17. Glucose - 6 – Phosphatse - Reaktion, Plexus choroideus, während des Sommers 
und im Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + +  + +  
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-











Auch an diesem Hirnabschnitt zeigt sich, dass es keine Unterschiede in der Aktivität des En-
zyms Glucose - 6 - Phosphatase bei den beiden untersuchten Stoffwechselgruppen gibt. Die 
Farbreaktion erscheint in allen Schichten des Cortex in sich homogen und auf einem relativ 
niedrigen Niveau. Nervenzellen erscheinen im Negativkontrast und treten im Präparat gut 
hervor. Eine Zusammenfassung der hier erhobenen Ergebnisse bietet Tabelle 18.  
 
Tabelle 18. Glucose - 6 - Phosphatase-Reaktion, Neocortex, während des Sommers 
                           und im Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winter 
Neocortex + - + + + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-




Deutlich tritt hier die innere anatomische Struktur dieser Region hervor, wie es in der Abb. 
Nr. 37 zu erkennen ist. Nervenzellen erscheinen wie in den anderen untersuchten Regionen 
des Telencephalons im Hinblick auf die bisherige Analyse der verschiedenen Regionen des 
Cerebrums hinsichtlich der Glucose - 6 - Phosphatase im Negativkontrast. Wie aus der ge-
nannten Abb. und der Tabelle 19 hervorgeht, zeigen sich größere Schwankungen der Enzym-
aktivität; dabei werden relativ hohe Werte in den äußeren Schichten des Gyrus dentatus, sowie 
subependymal in den Sektoren 1- 4 der analysierten Formation erreicht. Eine geringere Akti-
vität dieses Proteins läßt sich zum Beispiel in den zentralen Anteilen des Gyrus dentatus er-
kennen. Ein Unterschied der Enzymtätigkeit zwischen dem eu - und hypothermem Zustands-




Abb. 37. Glucose - 6 – Phosphatase-Reaktion, Hip-
pocampus und Sektor Ca 1, Hamster, Winterschlaf, 















Tabelle 19: Glucose - 6 – Phosphatase-Reaktion, Hippocampusformation und Sektor Ca 1, 
während des Sommers und im Winterschlaf beim europäischen Hamster. 
 
Region Sommer Winter 
Hippocampus + - + + +  + - + + + 
Ca 1 + - + + +  + - + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
























Wie auch bei den anderen Beurteilungen der Enzymreaktionen bei dieser Winterschläfer-
Spezies werden die Ergebnisse in dem Schaubild Nr. 38 zusammengefasst; es ließ sich kein 
Unterschied in der Aktivität von Glucose - 6 - Phosphatase zwischen den Winter- und Som-
mertieren ermitteln.  
 
Zusammenfassend kann gesagt werden, dass während des Winterschlafes bei den europäi-
schen Hamstern eine deutliche Zunahme des Glycogens in allen untersuchten Abschnitten des 
ZNS festgestellt werden konnte. Dieser Effekt beruht in seiner unterschiedlichen Ausprägung 
auf dem wechselseitigen Zusammenspiel von Glycogensynthase und Glycogenphosphorylase. 
Die Zunahme des Glycogengehaltes im zentralen Nervensysytem während des Winterschlafes 
geht auf das komplizierte funktionelle Verhalten dieser beiden Enzyme zurück. Im ZNS ließ 
sich auch die Glucose - 6 - Phophatase - Aktivität nachweisen. Es zeigten sich dabei große 
Unterschiede bei der Verteilung in verschiedenen Regionen. Unterschiede zwischen den eu- 
und hypothermen Aktivitätszuständen konnten allerdings nicht erkannt werden.  
 
Arktisches Erdhörnchen 
Im Weiteren folgen nun analog die Resultate beim arktischen Erdhörnchen, dem Ultralang-
schläfer in der Gruppe von Arten, die zu einem hypothermen Stoffwechselzustand während 





Die Anatomie des Cerebellums des arktischen Erdhörnchens erscheint insgesamt etwas fein-
gliedriger als die des europäischen Hamsters; deutlich ist die Verschmälerung der einzelnen 
Unterabteilungen des Cerebellums, besonders seiner Medulla, zu erkennen. Eine Zusammen-
fassung der Glycogenbefunde im Wachzustand findet sich in Tabelle 20 und der Abb. 39  
 
Abb. 39. Glycogengehalt des Cerebellums beim 
arktischen Erdhörnchen während des Sommers, 














Beim arktischen Erdhörnchen während der Sommermonate gelang in allen Schichten des Ce-
rebellums ein deutlicher Glycogennachweis. Dabei waren die Strukturen mit einem hohen 
gliösen Anteil am Gesamtgewebe bevorzugt (siehe Tabelle 20). Allerdings ist es auffällig, 
dass diese Ergebnisse deutlich unter der Einlagerungsfähigkeit des europäischen Hamsters 
liegen (siehe Tabelle 1). Im Stratum gangliosum konnte bei guter Abgrenzbarkeit der Struktu-




Abb. 40. Glycogengehalt des Cerebellums beim ark-
tischen Erdhörnchen während des Winterschlafes, 













In der hypothermen Phase der arktischen Erdhörnchen zeigt sich eine starke Glycogen -
einlagerung, vor allem in der Medulla des Cerebellums (Abb. 40);  es folgen das Stratum 
moleculare und Stratum granulosum. Im Gegensatz zum wachen Tier konnte in diesen 
Schichten ein deutlich positiver Glycogennachweis erbracht werden. 
 
Tabelle 20. Glycogenverteilung in den einzelnen Schichten des Cerebellums beim arktischen 
Erdhörnchen während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer (wach) Winterschlaf 
Stratum moleculare +  + + + - + + + + 
Stratum gangliosum 0 + 
Stratum granulosum + - (+ + ) + + - (+ + + +) 
Medulla + + + + + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+)  fraglich; + 




Die Befunde an der Pia mater zeigen, wie auch bei den deutlich kürzer schlafenden Cricetidae, 
eine Übereinstimmung auf relativ hohem Niveau während beider Aktivitätszustände hinsicht-
lich des Stoffwechsels der Polysacharide (Tabelle 21). Das Glycogen zeigt dabei eine homo-
gene Verteilung über die gesamte Ausdehung der Pia; auf eine Abbildung wurde verzichtet, 
die Ergebnisse sind in Tabelle 21 zusammengefaßt.  
 
Tabelle Nr. 21: Glycogenverteilung in der Pia mater beim arktischen Erdhörnchen während 
des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Pia mater + + + + + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+)  fraglich; + 
schwach; + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Plexus choroideus 
Im Gegensatz zur Pia mater sind die Befunde am Plexus choroideus nicht einheitlich; im Win-
terschlaf ist die Anfärbung beim arktischen Erdhörnchen deutlich stärker als während der 
Sommermonate (Tabelle 22). In der Abb. Nr. 41 erkennt man beim Sommertier deutlich die 
auf mittlerem Niveau befindliche Farbreaktion-Anfärbung des Glycogens.  
 
Abb. 41. Glycogengehalt des Plexus choroideus, 
Erdhörnchen, Sommer, 63fache Vergrößerung, 











Wie aus der Abb. 42 ersichtlich, erkennt man bei der relativ hohen Vergrößerung das während 
der Ruhephase des arktischen Erdhörnchens stark akkumulierte Glycogen. Eine Zusammen-
fassung der Ergebnisse bei dieser Spezies bietet Tabelle 22.  
 
Abb. 42. Glycogengehalt des Plexus choroideus, 
arktischen Erdhörnchen im Winterschlaf, 125 fa-














Tabelle 22. Glycogenverteilung im Plexus choroideus beim arktischen Erdhörnchen während  
des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + - + +  + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+)  fraglich; + 
schwach; + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Neocortex 
Die Ergebnisse am Neocortex liegen, wie an den bereits geschilderten Hirnstrukturen, im glei-
chen Trend. Klar abzulesen ist aus der Tabelle 23 eine schwache Glycogeneinlagerung wäh-
rend der Sommermonate; dabei erscheinen die Nervenzellperikaryen negativ kontrastiert und 
die Hauptmenge an Glycogen findet sich in den Gliazellen.  
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Eine Gliederung des sechs- schichtigen Cortex konnte in beiden Stoffwechselzuständen nicht 
erkannt werden. Während des Winterschlafes war die Glycogenmenge erhöht, eine Häufung 
trat aber in den gliösen Strukturen der Hirnrinde auf. Eine Zusammenfassung der Ergebnisse 
siehe Tabelle 23.  
 
Tabelle 23. Glycogenverteilung im Neocortex beim Erdhörnchen während des Sommers und 
im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex +  + + + - + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+)  fraglich; + 
schwach; + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Hippocampus und Sektor Ca 1 
Am  gesamten Hippocampus des arktischen Erdhörnchens einschließlich des Sektors Ca 1, ist 
die Anatomie sowohl beim Sommertier, als auch beim Winterschläfer deutlich gegliedert. 
Eine Verminderung des Glycogengehaltes in allen Schichten dieses Sektors fällt besonders 
während des euthermen Zustandes auf; wie aus der Abbildung 43 hervorgeht. Dabei scheinen 
in den neuronalen Strukturen dieses Hirnareals nur noch fragliche Glycogenreste vorzuliegen; 
auch in den gliösen Elementen bevorzugt des Sektors Ca 1 ist der Glycogennachweis nur 
schwach ausgeprägt. 
 
Abb. 43. Glycogengehalt des Hippocampus und des Sek-
tors Ca 1 beim arktischen Erdhörnchen während des 
Sommers, 25fache Vergrößerung, Tier Nr. 14 
 
 








Abb. 44. Glycogengehalt des Hippocampus und 
des Sektors Ca 1 beim arktischen Erdhörnchen 
während des Winterschlafes, 25fache Vergröße-
rung, Tier Nr. 52 
 
 









In den Wintermonaten, wie aus der Abb. 44 hervorgeht, ist das Glycogen bei guter Abgrenz-
barkeit der Strukturen sowohl in den neuronalen als auch gliösen Strukturen vermehrt vorhan-
den; eine Zusammenfassung dieser Ergebnisse bietet Tabelle 24. Sogar der Sektor Ca 1 zeigt 
eine deutliche Glycogenzunahme; prominent tritt auch die innere Struktur des zur Hippocam-
pusformation gehörenden Gyrus dentatus in Erscheinung. 
 
Tabelle 24: Glycogenverteilung beim arktischen Erdhörnchen im Hippocampus und Sektor Ca 
1 während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus (+) - + +  + - + + ++ 
Ca 1 (+)  + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an gespeichertem Glycogen: 0 nicht vorhanden; (+)  fraglich; + 





Glycogensynthase beim arktischen Erdhörnchen 
Hinsichtlich der Aktivität der Glycogensynthase im Cerebellum lässt sich beim wachen arkti-
schen Erdhörnchen erkennen, dass die Enzymaktivität lediglich  schwach ausgeprägt ist. Die 
anatomischen Verhältnisse lassen sich weitgehend klar darstellen, bis auf das Stratum gangli-
osum, dessen Abgrenzung nicht in allen Regionen des Cerebellums möglich ist. 
 
Hervorgehoben erscheint die Medulla des Cerebellum mit ihrer leicht gekörnten bräunlichen 
Anfärbung. Die Differenzierung des Stratum moleculare und Stratum granulosum ist schwie-
riger, da beide Schichten einen relativ einheitlichen Aktivitätstand der Glycogensynthase zei-
gen und die Trennlinie durch ein klar gezeichntes Stratum gangliosum fehlt (siehe Abb. 45 
und Tabelle 25).  
 
Abb. 45. Glycogensynthase, Cerebellum, Som-
mertier, arktisches Erdhörnchen, 25fache Vergrö-






















Abb. 46. Glycogensynthase, Cerebellum, Winter-
schläfer, arktisches Erdhörnchen, 25fache Ver-












Wie bereits bei der Untersuchung des europäischen Hamsters fand sich am Cerebellum ein 
deutlicher Nachweis der Aktivität der Glycogensynthase (siehe Abb. 46) in der hypothermen 
Stoffwechsellage. Dabei war - wie auch schon zuvor bei den wachen Exemplaren - das Stra-
tum gangliosum nicht klar abgrenzbar. Stark traten die inhomogen reaktiven gliösen Anteile 
in der Medulla und der Körnerzellschicht hervor, gefolgt von dem etwas weniger stark ange-
färbten Stratum moleculare, das  einen gleichmäßigen Enzymnachweis zeigt. Eine Zusam-












Tabelle 25: Glycogensynthase-Reaktion im Cerebellum des arktischen Erdhörnchens während 
des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Medulla + + + + + - + + + + 
Stratum moleculare +  + - + + 
Stratum gangliosum n.a. n.a. 
Stratum granulosum (+) - +  + - + + + 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 




Für die Pia mater des arktischen Erdhörnchens ergaben sich keine Unterschiede hinsichtlich 
der Aktivität der Glycogensynthase in den beiden untersuchten Zustandsbildern. Dabei war 
die Verteilung des untersuchten Enzyms in sich homogen, ohne reproduzierbare regionale 
Unterschiede und - gemessen an dem übrigen Aktivitätsnachweis des Randgewebes - auf ei-
nem relativ hohen Niveau. Auf eine bildhafte Wiedergabe der beiden Funktionszustände wur-
de verzichtet; Tabelle 26 faßt die Ergebnisse zusammen. 
Tabelle 26: Glycogensynthase-Reaktion, Pia mater beim arktischen Erdhörnchen, während des 
Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Pia mater + + + + + + 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 












Wie bereits beim europäischen Hamster beschrieben, konnte der positive Glycogensynthase-
Nachweis auch für das arktische Erdhörnchen am Plexus choroideus erbracht werden. Eine 
Differenz der beiden Stoffwechselzustände konnte dabei nicht erkannt werden; insgesamt 
gesehen wird ein mittleres Niveau erreicht, wie aus der Tabelle 27 hervorgeht und exempla-
risch in der Abb. 47 gezeigt wird.  
 
Abb. 47. Glycogensynthase, Plexus choroideus, 
Winterschläfer, arktisches Erdhörnchen, 63fache 














Tabelle 27: Glycogensynthase-Reaktion, Plexus choroideus beim arktischen Erdhörnchen, 
während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus  + + - + + + + + - + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 






Die Schichtung des Neocortex lies sich mit der Synthasefärbung sowohl beim wachen als 
auch beim schlafenden arktischen Erdhörnchen nicht in dem Maße unterteilen wie bei der 
PAS - Reaktion. Während des Sommers erkennt man eine nur schwach ausgeprägte, einheitli-
che Reaktion des Enzymnachweises ohne stärker lokalisierte Anreicherung. In den Wintermo-
naten, bei den schlafenden Individuen, steigerte sich die Aktivität der Synthase deutlich; die 
Analyse zeigte im Einzelnen ein homogenes Bild. Auf eine bildhafte Darstellung wurde in 
diesem Zusammenhang verzichtet; die Befunde sind in der Tabelle 28 zusammengefaßt . 
 
Tabelle 28. Glycogensynthasefärbung beim arktischen Erdhörnchen, Neocortex, während des 
Sommers und im Winterschlaf. 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex + + + - + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a. nicht analysierbar; 0 nicht 
vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Hippocampus 
Ebenso wie beim europäischen Hamster sind die beiden Funktionszustände des arktischen 
Erdhörnchens in der Struktur des Hippocampus gut voneinander abgrenzbar. Dabei fällt der 
Enzymnachweis während der Sommermonate nur äußerst schwach aus, wie aus der Abb. 48 
hervorgeht. 
 
Abb. 48. Glycogensynthase, Hippocampus, Som-
mertier, arktisches Erdhörnchen, 25fache Vergrö-
ßerung, Tier Nr. 21 
 
 







Im Winterschlaf steigert sich die Aktivität der Glycogensynthase in allen Bereichen des Hip-
pocampus, wie aus der Abb. 49 hervorgeht. Hieran läßt sich noch einmal besonders gut veran-
schaulichen, dass die gliösen Strukturen des Gyrus dentatus und des Sektors Ca 1 deutlich 
stärkere Glycogensynthaseaktivität entfalten als die Nervenzellelemente der entprechenden 
Region im hypothermen Stoffwechselzustand. Die Zusammenfassung der Ergebnisse zeigt die 
Tabelle 29 . 
 
Abb. 49. Glycogensynthase, Hippocampus, Winter-
schlaf, arktisches Erdhörnchen, 25fache Vergröße-
















Tabelle 29. Glycogensynthase-Reaktion, Hippocampus,Sektor Ca 1 beim arktischen Erdhörn-
chen während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus (+) - + + + 
Ca 1 (+) - + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem Glycogen: n.a.: nicht analysierbar; 0 nicht 






Die Untersuchung der verschiedenen Schichten des Cerebellums zeigt einen relativ starken 
Phosphorylasenachweis im Wachzustand des arktischen Erdhörnchens, wie es aus der Abb. 
Nr. 50 hervorgeht. Dabei tritt im Einzelnen das Stratum moleculare durch seine rötliche An-
färbung und damit den positiven indirekten Nachweis der Glycogenphosphorylase hervor. 
Schon deutlich schwächer ist bei allen wachen Sommertieren die Aktivität im Stratum granu-
losum, gefolgt von der Medulla des Cerebellums. Die genauere Untersuchung der Purkinje-
zellschicht ergibt einen fraglichen Phosphorylasenachweis, indem die Ganglienzellen als hel-
ler Streifen zwischen dem Stratum moleculare und dem Stratum granulosum imponieren.  
 
Abb. 50. Glycogenphosphorylase, Cerebellum, 
Sommer, arktisches Erdhörnchen, 25fache Ver-



















Die Reaktion der einzelnen Strukturelemente fällt im Ruhezustand der arktischen Eichhörn-
chen äußerst schwach aus. Ein positiver Glycogenphosphorylasenachweis war selbst bei hoher 
Vergrößerung nicht oder nicht bei allen untersuchten Tieren erkennbar; als Beispiel dient die 
Abb. 51.  
 
Abb. 51. Glycogenphosphorylase, Cerebellum, 
Winterschlaf, arktisches Erdhörnchen, 63fache 













Tabelle 30: Glycogenphosphorylase-Reaktion, Cerebellum beim arktischen Erdhörnchen wäh-
rend des Sommers und im Winterschlaf beim arktischen Erdhörnchen 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Medulla + 0 
Stratum moleculare + + + - + + + + 0 
Stratum gangliosum (+) 0 
Stratum granulosum  + +  0 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-





An der weichen Hirnhaut des arktischen Erdhörnchens kam es im Wachzustand zu einer stär-
keren Aktivität der Glycogenphosphorylase, wobei die Reaktion homogen über die verschie-
denen Regionen der Hirnrinde verteilt war. Während der Wintermonate kam die Tätigkeit des 
Enzyms fast vollständig zum Erliegen, wie es aus der Tabelle 31 und dem Schaubild 14 her-
vorgeht. Auf eine bildhafte Darstellung der Ergebnisse wurde in diesem Fall verzichtet.  
 
Tabelle 31. Glycogenphosphorylase-Reaktion, Pia mater beim arktischen Eichhörnchen, wäh-
rend des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Pia mater + + + (+) - + 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-




Wie aus der Abb. 52 klar hervorgeht, zeigt der Plexis des Sommertiers eine starke Reaktion 
auf den indirekten Nachweis der Glycogenphosphorylase. Dabei tritt diese Reaktion isoliert 
auf, da sich das umgebende Gewebe weitgehend neutral verhält. Die Enzymaktivität ist hier-
bei nicht gleichmäßig über die Zelle verteilt, sondern eher zur Zellperipherie hin verlagert. In 
dem hypothermen Zustandsbild läßt sich dieser Enzymnachweis nicht erbringen (Abb. 53), 
lediglich eine leicht-braune Färbung durch das genuine Glycogen herrscht hier vor. Eine Zu-
sammenfassung der Ergebnisse bietet die Tabelle 32. 
 
Tabelle 32: Glycogenphosphorylase-Reaktion, Plexus choroideus beim arktischen Erdhörn-
chen während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + + + + 0 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
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Abb. 52. Glycogenphosphorylase, Sommer wach, 
arktisches Erdhörnchen, Plexus choroideus 
















Abb. 53. Glycogenphosphorylase, Plexus 
choroideus, Winterschlaf, arktisches Erdhörn-















Während der metabolisch aktiven Phase des arktischen Erdhörnchens konnte für den gesam-
ten Neokortex ein neokortikalen Sektor ein nur mäßiger Glycogenphosphorylase-Nachweis 
erbracht werden, der auf keinen Fall an die Ergebnisse am Plexus choroideus heranreicht. In 
dem hypothermen Zustand dieses Langzeitwinterschläfers kommt die Aktivität der Glycogen-
phosphorylase im Neocortex fast völlig zum erliegen. Im Gegensatz zum Plexus choroideus 
ist hier aber eine Aktivitätsangabe noch möglich, die aus der Tabelle 33 hervorgeht.  
 
Tabelle 33. Glycogenphosphorylase-Reaktion, Neocortex beim arktischen Erdhörnchen, wäh-
rend des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex + + - + + + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-




Die Auswertung der Hippocampusformation einschließlich des Sektors Ca 1 beim arktischen 
Erdhörnchen ergab während der aktiven Phase ergab eine deutliche Aktivität der Glycogen-
phosphorylase, die sich inhomogen über den gesamten Bezirk verteilt; negativ kontrastiert 
















Abb. 54. Glycogenphosphorylase, Hippocampus, 
Sommer, arktisches Erdhörnchen, 25fache Vergrö-














In der hypothermen Phase dieser in Britisch - Kolumbien vorkommenden Winterschläferart 
erweist sich die Aktivität der Glycogenphosphorylase als erniedrigt, jedoch der Auswertung 
zugängig. Auffällig ist, dass die basalen Anteile der Sektoren Ca1 - Ca 4 eine höhere Enzym-
aktivität besitzen als die übrigen Abschnitte der Hippocampusformation, was klarer wird, 
wenn man die Abb. Nr. 55 bei stärkerer Vergrößerung analysiert. Eine Zusammenfassung der 












Abb. 55. Glycogenphosphorylase, Hippocampus, 
Winterschlaf, arktisches Erdhörnchen, 160fache 















Tabelle 34. Glycogenphosphorylase-Reaktion, Hippocampus, Sektor Ca 1 beim arktischen 
Erdhörnchen, während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus + + - + + + + 
Ca 1 + - + + + + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-







Glucose - 6 - Phosphatase 
Cerebellum 
Wie bereits bei dem kürzer winterschlafenden Hamster gezeigt werden konnte, ist beim Erd-
hörnchen die Glucose - 6 - phosphatase, bzw. ihr Fällungsprodukt, in allen Regionen und un-
terschiedlichen Schichten des Cerebellums der genauen Auswertung zugänglich . Die Medulla 
des Kleinhirns imponiert sowohl während der Sommer- als auch der Wintermonate durch ein 
gleich hohes Reaktionsniveau, direkt gefolgt von dem sich homogen anfärbenden Stratum 
moleculare. Wie schon bei der Untersuchung der erstgenannten Art konnten bei Erdhörnchen 
keineAktivitätsunterschiede zwischen den beiden Stoffwechselzuständen ermittelt werden, 
sodass sich im Stratum granulosum allgemein nur eine schwache Aktivität des Enzyms ermit-
teln ließ. Die Purkinjezellschicht ist in fast allen untersuchten Schnitten eindeutig abgegrenz-
bar infolge der sich im Negativkontrast darstellenden Zellkörper. Der Beweis einer Enzymtä-
tigkeit konnte aber in dieser Schicht nicht sicher erbracht werden. 
Als Beispiel dient die Abb. 56, auf eine Vergleichsabbildung wurde wegen der oben genann-
ten und in der Tabelle 35 aufgeführten Ergebnisse verzichtet.  
 
Abb. 56. Glucose - 6 - Phosphatase, Cerebellum, 
Sommer, arktisches Erdhörnchen, 25fache Ver-
















Tabelle 35: Glucose - 6 - phosphatase, Cerebellum, beim arktischen Erdhörnchen während des 
Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Medulla + + + + + + + + 
Stratum moleculare + + + + 
Stratum gangliosum 0 0 
Stratum granulosum + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Plexus choroideus 
Die Untersuchung dieser Liquorproduktionsstätte ergab eine mäßige Aktivität unter den bei-
den Funktionszuständen, ohne regionale Unterschiede, bei homogener Anfärbung. Zusam-
mengefasst werden diese Ergebnisse in der Tabelle 36; auf eine photographische Dokumenta-
tion wurde verzichtet.  
 
Tabelle 36. Glucose - 6 - Phosphatase, Plexus choroideus beim arktischen Erdhörnchen , wäh-
rend des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Plexus choroideus + - + +  + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-













In dieser telencephalen Formation ist die Aktivität des Enzyms Glucose - 6 - Phosphatase in 
allen untersuchten Hirnschnitten für beide Stoffwechselzustände gleich niedrig. Die Perika-
ryen der Nervenzellen erscheinen im Negativkontrast bei einer sonst homogenen Anfärbung 
des Neuropils der einzelnen neokortikalen Schichten. Eine Zusammenfassung der Ergebnisse 
findet sich in der Tabelle 37. 
 
Tabelle 37. Glucose - 6 - Phosphatase, Neocortex beim arktischen Erdhörnchen während des 
Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Neocortex + - + +  + - + + 
 
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-




Wie beim europäischen Hamster sind auch beim arktischen Erdhörnchen die inneren Struktu-
ren des Hippocampus klar abgrenzbar (Abb. 57). Wie aus der Tabelle 38 hervorgeht, konnte 
an der Glucose-6-Phosphatase-Aktivität während der beiden Stoffwechselzustände kein Un-
terschied beobachtet werden. Sehr stark angefärbt traten die gliösen Elemente des Gyrus den-
tatus und der Sektoren Ca 1 - Ca 4 hervor, wogegen eine deutlich schwächere Aktivität des 
untersuchten Enzyms in den nervenzellreichen Schichten des Gyrus zu sehen war. Da sich ein 
Unterschied im Hinblick auf die Enzymleistung nicht erkennen ließ, wurde auf eine gegen-
überstellende Bilddokumentation verzichtet. Einen Überblick der Ergebnisse bietet die Tabel-








Abb. 57. Glucose - 6 - Phosphatase, Hippocampus, 
arktisches Erdhörnchen, Winterschlaf, 25fache Ver-
größerung, Tier Nr. 73 
 
 











Tabelle 38. Glucose - 6 - Phosphatase, Hippocampus und Sektor Ca 1 beim arktischen Erd-
hörnchen, während des Sommers und im Winterschlaf. 
 
Region Sommer Winterschlaf 
Hippocampus + + - + + + + + + - + + + +  
Ca 1 + + - + + +  + + - + + +  
Angabe der Färbereaktion und damit der Menge an neugebildetem unverzweigtem Glycogen: n.a. nicht analy-
sierbar; 0 nicht vorhanden; (+) fraglich; + schwach, + + mäßig; + + + mittel; + + + + stark; + + + + + sehr stark. 
 
Ausblick und graphische Darstellung der Ergebnisse 
 
Nachdem im vorausgehenden Kapitel eine große, nicht leicht überschaubare Menge an Ein-
zelergebnissen referiert worden ist, dient der nun folgende Abschnitt einer Zusammenschau in 
graphischer Darstellung mit kurzer textlicher Erläuterung. Dieses Vorgehen ermöglicht außer-




Die graphischen Darstellungen ergeben sich hierbei aus den Einzelergebnissen in den Tabel-
len; dabei entspricht ein Tabellenwert von 0 in der graphischen Wiedergabe einem Wert von 
0, der tabellarische Wert von " + + + + + " (sehr stark) einem Wert von 5, usw. Da für die his-
tochemischen Ergebnisse keine quantitativen Angaben vorliegen, wurde auf eine statistische 
Auswertung der Graphen in den Schaubildern verzichtet.  
Alle Ergebnisse beziehen sich auf die von mir untersuchten Spezies (siehe Kapitel Versuchs-
tiere). 
 
Glycogen im Cerebellum 
 
Den Anfang macht die Grafik 3 mit einer Zusammenfassung der Intensität der histochemi-
schen Glycogenreaktion im Cerebellum. Dabei zeigte sich sich beim Hamster und Erdhörn-
chen ein gleichläufiger Trend, wobei die Werte bei dem Ultralangschläfer Erdhörnchen in 
ihrer Ausprägung im eu- bzw. hypothermen Zustandsbild zu Extremen neigen (Grafik 3). Wie 
schon unter Ergebnissen beschrieben, hat das Erdhörnchen im Vergleich zum europäischen 
Hamster während der Sommermonate von der Tendenz her leicht erniedrigte reaktive Glyco-
genmengen. Während der Wintermonate ist dagegen das histochemisch nachweisbare Glygo-
gen im Stratum moleculare des Erdhörnchens gesteigert. 
 
Grafik 3. Synopsis des Glycogennachweises im Cerebellum während des Sommers 


































Glycogen in der Pia mater 
Die Grafik 4 bietet die Ergebnisse bei den beiden untersuchten Winterschläferarten in einer 
Zusammenfassung der Befunde aus den Tabellen 2 und 21. Es zeigt sich, dass die Ergebnisse 
einander entsprechen und zwischen den Spezies untereinander und den beiden Funktionszu-
ständen kein Unterschied erkennbar ist. Die Menge des Glycogens ist dabei als relativ hoch 
anzusehen; eine Beeinflussung durch Eu- bzw. Hypothermie läßt sich nicht nachweisen. 
 
Grafik 4. Synopsis des Glycogennachweises in der Pia mater während des Sommers und im 
Winterschlaf beim europäischen Hamster und arktischen Erdhörnchen.  





















Glycogen im Plexus choroideus 
Eine Synopsis der Resultate bei den beiden untersuchten Spezies zeigt Grafik 5, man findet 
wieder den bekannten Hypothermieeffekt im Winterschlaf mit deutlicher Vermehrung des 
Glycogens bei beiden Arten. Ähnlich wie am Cerebellum, neigt das länger schlafende arkti-
sche Erdhörnchen zu Extremwerten. Die Glycogenmenge ist im Wachzustand beim arktischen 
Hörnchen niedriger als beim europäischen Hamster; im Winterschlaf speichert das arktische 








Grafik 5. Synopsis des Glycogennachweises im Plexus choroideus während des Sommmers 























Glycogen im Neocortex 
 
In der Grafik 6 werden die Zusammenhänge für den Neocortex bei beiden Spezies herausge-
arbeitet; der Trend der Glycogenanreicherung in Hypothermie ist gleichbleibend. Für das ark-
tische Erdhörnchen lassen sich größere Extreme nachweisen; so wird im Sommer nur wenig 
Glycogen gespeichert, im hypothermen Zustandsbild kommt es dagegen zu einer deutlichen 
Glycogenvermehrung. Beim europäischen Hamster ist die Glycogenspeicherung im Winter-











Grafik 6. Synopsis des Glycogennachweises im Neocortex während des Sommmers und im 

























Glycogen im Hippocampus 
 
Als Zusammenfassung und graphischer Vergleich zwischen den beiden Spezies dient die Gra-
fik 7. Die Grundlage bilden Tabellen 5 und 24. Auch hier setzt sich der bereits wiederholt 
geschilderte Trend fort. Im Vergleich speichert der europäische Hamster im Sommer mehr 
Glycogen als das arktische Erdhörnchen. Bei dem Letzteren ist allerdings in seiner langen 
Winterschlafphase mehr Glycogen als beim europäischen Hamster nachzuweisen. Als zusätz-
licher Punkt kommt hier noch hinzu, dass der Hippocampus in seiner Strukturgesamtheit kein 
einheitliches Bild bietet, sondern stärkere Schwankungen aufweist (siehe Ergebnissteil), die 
ihr Minimum im Sektor Ca 1 finden. Der sehr niedrige Glycogengehalt, der in diesem Sektor 
schon von verschiedenen Untersuchern nachgewiesen worden ist, erklärt vermutlich seine 









Grafik 7. Synopsis des Glycogennachweises im Hippocampus und Sektor Ca 1 während des 





























Glycogensynthase - Reaktion im Cerebellum 
 
Die Synopsis der Tabellen 6 und 25 bietet die Grafik 8, in der die Reaktionsergebnisse der 
Glycogensynthase im Cerebellum vergleichend zusammengefasst sind. Dieser Vergleich 
ergibt eine Erklärung für den höheren Glycogengehalt beim europäischen Hamster in den 
Sommermonaten, in Beziehung gesetzt zu den Werten beim arktischen Erdhörnchen. Eine 
höhere Aktivität der Synthase liegt beim Hamster in den Sommermonaten in allen untersuch-
ten Regionen vor, bis auf das Stratum gangliosum, in dem der Synthasenachweis mit der an-
gewandten Methode nicht gelang.  
Eine Deutung des höheren Glycogengehalts in den Wintermonaten beim arktischen Erdhörn-
chen läßt sich aus der vorliegenden Untersuchung nicht ableiten, da bei der Gegenüberstellung 
der Ergebnisse bei beiden Spezies keine Unterschiede an der GlycogensynthaseReaktion zu 







Grafik 8. Synopsis der Glycogensynthase-Reaktion im Cerebellum während des Sommers und 




































Glycogensynthase - Reaktion in der Pia mater 
 
Die Tabellen 7 und 26 liegen der Grafik 8 zugrunde. Die Reaktivität der Glycogensynthase in 
der Pia mater unterstützt die Annahme eines relativ stabilen Stoffwechselzustandes auf mittle-
rem Niveau. Während der Sommermonate kommt es lediglich beim europäischen Hamster zu 
einer Aktivitätszunahme der Glycogensynthase; beim arktischen Erdhörnchen ist keine tempe-












Grafik 9. Synopsis der Glycogensynthase - Reaktion der Pia mater während des Sommers und 






















Glycogensynthase - Reaktion im Plexus choroideus 
Schwer zu interpretieren allein vor dem Hintergrund der Glycogensynthase - Aktivität ist das 
Verhalten des Glycogengesamthaushaltes bei den beiden Spezies. Beim arktischen Erdhörn-
chen liegt die gleiche Enzymaktivität für die Sommer und Wintermonate vor, was den erhöh-
ten Glycogennachweis allein während der Wintermonate nicht erklärt; während der Sommer-
monate kommt es ja zu einem deutlichen Rückgang der Glycogenwerte. Offensichtlich ist hier 
noch ein zusätzlicher Faktor am Glycogengesamthaushalt beteiligt. Der nur schwachen Akti-
vität der Glycogensynthase beim europäischen Hamster im Sommer entspricht ein niedriger 











Grafik 10. Synopsis der Glycogensynthase - Reaktion im Plexus choroideus während des 





















Glycogensynthase - Reaktion im Neocortex 
 
Der Grafik Nummer 11 liegen die Tabellen 9 und 28 zugrunde. Wie bereits unter den Ergeb-
nissen erläutert, verhielt sich bei den beiden Arten die Glycogensynthase in den Sommer und 
in den Wintermonaten jeweils gleichsinnig, was in diesem Fall nicht durch die nachgewiesene 
Glycogenmenge im Sommer wiedergespiegelt wird. Im Winter entspricht bei den beiden Ar-













Grafik 11. Synopsis der Glycogensynthase - Reaktion im Neocortex während des Sommers 



















Glycogensynthase - Reaktion im Hippocampus und Sektor Ca 1 
 
Der Grafik 12 liegen die Tabellen 10 und 29 zugrunde. Die Aktivität der Glycogensynthase ist 
bei beiden Spezies während der Sommermonate gering, im Winter jedoch deutlich vorhanden. 
Die Ergebnisse unterstützen die beim Glycogennachweis in der Grafik 7 aufgeführten Befun-














Grafik 12. Synopsis der Glycogensynthase - Reaktion im Hippocampus und Sektor Ca 1 wäh-



















Glycogenphosphorylase - Reaktion im Cerebellum 
  
Der Grafik 13 entsprechen die Tabellen 11 und 30. In den Sommermonaten stimmt der Gly-
cogenabbau bei beiden Arten weitgehend überein; eine starke Aktivität des Enzyms findet 
sich vor allem im Stratum moleculare mit seinem hohen Gliaanteil, wesentlich schwächer ist 
diese Aktivität in der nervenzelltragenden Schicht (Stratum gangliosum), die auch eine sehr 
schwache geringe Glycogenspeicherkapazität besitzt (Grafik 8). In den Wintermonaten 
kommt es beim europäischen Hamster in allen Sektoren des Cerebellums zum weitgehenden 
Erliegen der katabolen Stoffwechselleistungen, beim arktischen Hörnchen ist eine noch vor-
handene, wenn auch schwache Aktivität in den gliareichen Arealen nachweisbar. Insgesamt 
entspricht einer schwachen Glycogenphosphorylase - Aktivität ein starkes Glycogendepot 







Grafik 13. Synopsis der Glycogenphosphorylase - Reaktion im Cerebellum während des 
































Glycogenphosphorylase - Reaktion in der Pia mater 
 
Bei beiden Spezies kommt es während des Wachzustandes zu einer vergleichbaren Aktivität 
auf mässigem bis mittlerem Niveau, wie aus den Tabellen 12 und 31 hervorgeht. In den Win-
termonaten, der anabolen Schlafphase der Individuen beider Arten mit einem deutlichem Gly-
cogensynthase - Nachweis, gerät die Aktivität der Glycogen - Phosphorylase an die Nach-
weisgrenze, was auch die entsprechenden Abbildungen vermitteln. Die Abhängigkeit des Gly-












Grafik 14. Synopsis der Glycogenphosphorylase - Reaktion in der Pia mater während des 



















Glycogenphosphorylase - Reaktion im Plexus choroideus 
 
Was sich bereits an der Pia mater andeutete, ist noch ausgeprägter im Plexus choroideus  
beider Arten. Die Aktivität der Glycogenphosphorylase kommt beim arktischen Erdhörnchen 
während der Wintermonate zum Erliegen; beim europäischen Hamster ist sie lediglich 
schwach ausgeprägt. Zwischen den Winter- und den Sommermonaten besteht bei beiden Ar-
ten ein starker Kontrast (s. auch Tabellen 13 und 32). Der starken Aktivität der Glycogen-
phosphorylase im Sommer entspricht ein reduzierter Glycogenbefund, wogegen die herabge-










Grafik 15. Synopsis der Glycogenphosphorylase - Reaktion im Plexus choroideus während 



























Glycogenphosphorylase - Reaktion im Neokortex 
 
Auf niedrigerem Niveau, aber sonst mit einer den anderen Hirnarealen vergleichbaren Ten-
denz, fällt die Glycogenphosphorylase - Reaktion im Neocortex des europäischen Hamsters 
und des arktischen Erdhörnchens aus. Wie aus den Tabellen 14 und 33 hervorgeht, ist die Ak-
tivität des Enzyms während des Wachzustandes mäßig stark, in den Wintermonaten aber bei 













Grafik 16. Synopsis der Glycogenphosphorylase - Reaktion im Neocortex während des Som-




















Synopsis des Glycogenphosphorylase - Reaktion im Hippocampus 
 
Die Glycogenphosphorylase zeigt bei beiden Nagerarten während der Sommermonate eine 
schwache bis mittlere, bzw mäßige bis mittlere Aktivität. Während des Sommers ist beim 
europäischen Hamster die Aktivität der Glycogenphosphorylase einheitlich über den gesamten 
Sektor Ca 1 sehr niedrig ausgeprägt. Im Gegensatz dazu bietet dieses Enzym für das eutherme 
arktische Erdhörnchen eine größere regionale Schwankungsbreite des Aktivitätszustandes mit 
schwachen bis mittleren Werten (siehe auch Tabellen 15 und 34). Auch im hypothermen Zu-
stand fallen die Ergebnisse beim Vergleich der beiden Spezies variabel aus. Beim europäi-
schen Hamster läßt sich im Winter gleichsinnig für den Hippocampus und den Sektor Ca 1 
eine allenfalls schwache Aktivität finden. In den gleichen Hirnarealen des arktischen Erdhörn-
chens ergibt sich für den Sektor Ca 1 eine schwache bis mäßige Aktivität, in den übrigen Are-
alen des Hippocampus ist die Aktivität der Glycogenphosphorylase vergleichbar niedrig. Im 
Glycogenbild entspricht den niedrigen Phosphorylasewerten im Winter eine deutlich stärkere 





Grafik 17. Synopsis des Glycogenphosphorylase - Reaktion im Hippocampus während des 
























Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im Kleinhirn 
 
Die Glucose - 6 -Phosphatase zeigt sich in allen Hirnpräparaten grundsätzlich unbeinflußbar 
durch Eu- oder Hypothermie. Für das Cerebellum ist wie aus den Tabellen 16 und 35 ersicht-
lich, in der Medulla eine hohe Aktivität bei beiden Tierarten zu erkennen. In der nervenzell-
reichen Schicht, dem Stratum gangliosum ist der Nachweis lediglich fraglich zu erbringen; im 
Stratum moleculare findet sich abgestuft eine mäßige, bzw mäßige bis mittlere Enzymaktivität 











Grafik 18. Synopsis der Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im Cerebellum während des 







































Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im Plexus choroideus  
 
Für den Plexus choroideus zeigt die Aktivität der Glucose-6-Phosphatase ein allenfalls mäßi-
ges Niveau; der Grafik 19 liegen die Tabellen 17 und 36 zugrunde. Eine jahreszeitliche 















Grafik 19. Synopsis der Glucose - 6 -Phosphatase - Reaktion im Plexus choroideus  





















Synopsis des Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im Neocortex  
 
In allen Bereichen des Neocortex zeigt die Aktivität der Glucose - 6 - Phosphatase im Som-
mer und im Winter, sowie bei beiden untersuchten Arten, ein lediglich schwaches bis mäßiges 














Grafik 20. Synopsis der Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im  Neocortex während des 
Sommers und im Winterschlaf beim europäischen Hamster und arktischen Erdhörnchen. 
 


















Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im Hippocampus  
 
Wie in den anderen untersuchten Hirnabschnitten konnte im Hippocampus kein jahreszeitli-
cher oder regionaler Unterschied der Enzymaktivität im direkten Vergleich aufgezeigt werden. 
Innerhalb des gesamten Hippocampus ist die Aktivität der Glucose - 6 - Phosphatase etwas 














Grafik Nr. 21: Synopsis des Glucose - 6 - Phosphatase - Reaktion im Hippocampus während 



























Übereinstimmend mit früheren Ergebnissen konnte im Zentralnervensystem der Nachweis 
von Glycogen unter wechselnden Funktionszuständen erbracht werden (Graumann 1958, 
1961). Dabei wurde bei Winterschläfern eine Glycogenanreicherung während der hypother-
men Stoffwechselphase in allen Bereichen des Gehirns festgestellt (Oksche 1961; Estler 1961; 
Wolff 1970). Abweichend von den letztgenannten Veröffentlichungen wurde Glycogen im 
Plexus choroideus auch während des Wachzustandes der beiden hier untersuchten Winter-
schläferarten nachgewiesen. Dies beruht sowohl auf der unterschiedlichen Methodik, die zur 
histochemischen Darstellung des Glycogens verwendet wurde (vgl. Passonneau 1974)  
Bleitetraacetatfällung vs. PAS - Reaktion, als auch auf der Verwendung anderer Winterschlä-







Nicht übersehen sollte man auch die Tatsache, dass das Glycogendepot von einer hohen An-
zahl externer Faktoren abhängig ist, wie z. B. Ischämie (Swanson 1989, Stonestreet 1992, 
Laptook 1994), Hormonbeeinflussung (Menendez 1991, Molina 1993, Passonneau 1971), 
Neurotransmitterwirkung (Magistretti 1988), Alter des Individuums (Passonneau 1976, Nie-
dermüller 1986, Flood 1986, Auestad 1991, Gertz 1985, Mann 1987), Elektrolytzusammen-
setzung (Haun 1992), externe Beinflussung durch Pharmaka (Hevor 1985, Estler 1961, Delo-
rme 1985, Burchfield 1993, Swanson 1989, Martin 1987, Nahorski 1974, Yamamoto 1989). 
Diese Parameter sind aber, verglichen mit dem Temperatureinfluß auf den Glycogenstoff-
wechsel und den damit einhergehenden Winterschlaf, bereits gut untersucht. 
 
Die einzelnen Regionen des ZNS verhalten sich zwar in ihrem Trend einheitlich, d.h. es 
kommt zu einer Glycogenakkummulation im Winterschlaf (Nedergaard 1990), aber die Aus-
prägung dieses Zustandes zeigt Unterschiede. Im Cerebellum beider hier untersuchten Spezies 
kommt es zu einer stärkeren Glycogeneinlagerung in Formationen mit einem bekannt hohen 
Anteil an Gliazellen (Astrozyten), wie z. B. im Stratum moleculare und in der Medulla des 
Cerebellums; entsprechend schwächer ist der Nachweis im Stratum granulosum ausgeprägt 
und kommt im Stratum gangliosum mit seinen Purkinjezellen, also bei einer hohen Dichte der 
Nervenzellperikaryen, fast zum Erliegen (siehe Schaubild 3). Diese Ergebnisse werden bestä-
tigt, wenn man das Verhalten der neokortikalen Strukturen und derjenigen des Hippocampus, 
einschließlich des Sektors Ca 1 und Gyrus dentatus, betrachtet, wobei die Schwankungen vor 
allen Dingen an den allokortikalen Elementen stärker ausfallen (Garriga 1992, Lipton 1988). 
Daraus resultiert, dass während der Sommermonate, also im Wachzustand, relativ wenig Gly-
cogen bevorzugt in den gliösen Strukturen dieser stoffwechselempfindlichen Hirnformationen 
anzutreffen ist.  
 
In der hypothermen Phase kommt es in allen Zellen, auch den Neuronen, zu einer anabolen 
Situation, und das gespeicherte Glucosepolymer tritt hervor, wie es aus den entsprechenden 
Tabellen und Abbildungen zu erkennen ist. Wie bereits oben erwähnt, fand sich ein deutlicher 
Nachweis von Glycogen im Plexus choroideus auch während der Sommermonate; auf die 
möglichen Ursachen dieser Tatsache wurde bereits im Befundteil hingewiesen. In Hypother-
mie zeigt sich eine maximale Ausprägung der Glycogenanreicherung an der Liquorprodukti-
onsstätte ohne stärkere regionale Unterschiede der reaktiven Anfärbbarkeit, was bereits in der 
Gleichförmigkeit der dort dominierenden Zellelemente begründet ist.  
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Einzig und allein an der Pia mater der untersuchten Hirnregionen wurden keine Schwankun-
gen in der Glycogenmenge beobachtet; sowohl während des Wachzustandes bei einer katabo-
len Hirnstoffwechsellage, als auch während der anabolen Phase in der Hypothermie blieb das 
Glycogendepot der Pia auf einem konstant hohen Niveau. Die geschilderten Befunde stehen 
im Einklang mit den von anderen Untersuchern erbrachten Ergebnissen. 
 
Im Winterschlaf ist die ZNS-Funktion der beiden untersuchten Arten herabgesetzt und der 
Energieverbrauch bei gedrosselter bzw. nicht mehr vorhandener externer Energiezufuhr er-
niedrigt. Zur Speicherung der Glycogenpartikel dienen im Wesentlichen nicht die Perikaryen 
der Neurone (siehe oben), sondern die gliösen Strukturen des Nervensystems. 
 
Zu 2: 
Mit Bezug auf die zweite Frage steht es fest, dass beide untersuchten Arten eine unterschiedli-
che Fähigkeit zur Glycogeneinlagerung besitzen (Wang 1989). Dabei kann das arktische Erd-
hörnchen während seiner sehr langen Winterschlafperiode deutlich mehr Glycogen in den 
meisten in der vorliegenden Studie untersuchten Regionen des ZNS anhäufen. Ausnahmen 
bilden die Pia mater mit ihren konstanten Stoffwechseleigenschaften und Anteile des Cerebel-
lums, d.h. die Medulla und das Stratum granulare. Dabei handelt es sich aber auf keinen Fall 
um einen analogen oder proportionalen Effekt, d. h. eine Verdoppelung der Länge des Winter-
schlafes führt nicht zu einer entsprechenden Zunahme an Glycogen, sondern dessen Menge 
fällt im Endergebnis geringer aus, wie es aus den Schaubildern 3-7 hervorgeht.  
 
Bei der genauereren Betrachtung tritt ein zusätzlicher Effekt in Erscheinung, der in fast allen 
Hirnregionen (bis auf die Pia mater) erkennbar ist. Es kam bei winterschlafenden arktischen 
Erdhörnchen (Lust, Wheaton, Passonneau 1989) nicht nur gegenüber dem europäischen 
Hamster zu einer verstärkten Glycogeneinlagerung, zusätzlich war das Glycogenniveau der 
nordamerikanischen Spezies in den Sommermonaten, während des Wachzustandes, niedriger 
als das der europäischen Hamster. Dies bedeutet also, dass die Nettosteigerung der Glycogen-
einlagerung beim arktischen Erdhörnchen deutlich höher ist, da beide Arten, zueinander in 





Worauf dieser Effekt beruht, ist letztlich noch unbekannt. Mögliche Ursachen dieser Differen-
zierung können in einem unterschiedlichen basalen Energieverbrauch der Tiere liegen. Die 
Lösung des Problems liegt aber m. E. in der näheren Betrachtung der unterschiedlichen Le-
bensräume der beiden Spezies bei sonst standardisierten Bedingungen. Legt man die Mono-
graphien von Leicht sowie Murie und Mitcher ( 1984 ) zugrunde, so wird klar, dass das Erd-
hörnchen in einem wesentlich größeren Umweltareal lebt und dieses auch zur Sicherstellung 
seiner Nahrungszufuhr benötigt, verglichen mit dem Lebensraum des europäischen Hamsters.  
 
Auch hat der Hamster aufgrund des direkten Zugangs zu landwirtschaftlichen Nutzflächen in 
den dicht besiedelten mitteleuropäischen Regionen ideale Vorraussetzungen zur Sicherstel-
lung seines Nahrungsbedarfes. Das Erdhörnchen wird hingegen eine größere Aktivität entfal-
ten müssen, um in den dünn besiedelten Gebieten Britisch Kolumbiens dieses basale Grund-
bedürfniss aufrecht zu erhalten. Dieses fördert im Vergleich der Arten eine katabole Stoff-
wechelsituation, die zu den genannten Ergebnissen führen könnte. Letztlich ist dies aber nur 
der Ansatz einer Erklärung für das obengenannte Phänomen; wünschenswert wäre es, in einer 
weiteren Studie die Umweltbedinungen bei frei lebenden Spezies und den allgemeinen und 
Hirnstoffwechsel zueinander in Beziehung zu setzen. 
 
Zu 3: 
Das Verteilungsmuster der in der vorliegenden Studie untersuchten Enzymsysteme verhält 
sich sehr komplex und vielschichtig.  
Dabei konnte der Nachweis für die Glucose - 6 - Phosphatase in den verschiedenen Arealen 
des Gehirns sowohl beim europäischen Hamster als auch beim arktischen Erdhörnchen klar 
erbracht werden. Diese Ergebnisse entsprechen denen von Cataldo (1986), Broadwell (1983), 
Anchors (1975, 1977) Nelson (1986) . Interessanterweise scheint die Glucose - 6 - Phosphata-
se nicht durch die unterschiedlichen Umwelttemperaturen und damit auch Aktivitätzuständen 
beeinflußt zu werden. Wie schon bei Cataldo, Broadwell, Anchors und Nelson erwähnt, ist die 







Im Cerebellum ist folglich, wie z. B. aus dem Schaubild 18 hervorgeht, die höchste Aktivität 
der Glucose - 6 - Phosphatase in der Medulla und im Stratum moleculare zu beobachten, wo-
bei die Reaktionsdichte im Stratum granulosum bereits deutlich abnimmt und im Stratum 
gangliosum mit seinem hohen Purkinjezellanteil sehr stark erniedrigt, bzw. beim arktischen 
Erdhörnchen sogar nicht mehr nachweisbar ist. Neokortikale Strukturen und Plexus 
choroideus reagieren auf einem mittleren Niveau einheitlich; im Hippocampus kommt es wie-
der zu einem stärkeren Enzymnachweis, der aber zum Sektor Ca 1 hin etwas abfällt (siehe 
Schaubilder 19 - 21).  
 
Die Glucose - 6 - phosphatase des Gehirns in ihrer gut zu analysierenden Tätigkeit bei Ho-
moiothermie, läßt sich nicht durch Hypothermie in den hier untersuchten Hirnarealen beein-
flussen, was über die Ergebnisse der oben genannten früheren Untersucher hinausgeht.  
 
Ebenso wie bei der Glucose - 6 - Phosphatase konnte die Aktivität der Glycogensynthase in 
den in dieser Studie untersuchten Hirnarealen klar verfolgt werden (vgl. Passonneau 1973, 
Nahorski, Watanabe 1974, Lust 1989, Le Baron 1955). Dieses Enzym wird sehr stark durch 
die Temperatur beeinflusst. Sowohl in den Sommermonaten im Wachzustand als auch in den 
hypothermen Lebensphasen fiel der Nachweis übrigens proportional zur Gliadichte aus (Abb. 
8 - 12). Die Glycogensynthase ist als eindeutiger Antagonist der noch zu besprechenden Gly-
cogenphosphorylase zu sehen (Wagner 1985, Garriga 1992); ihr Aktivitätsmaximum findet 
sich während des Winterschlafes. 
 
Im Einzelnen zeigte es sich, dass auch im Cerebellum beider untersuchter Arten eine deutliche 
Aktivitätssteigerung der Glycogensynthase während der Ruhephase vorlag (Lust 1989). Dabei 
war dieser Effekt in den gliareichen Hirnabschnitten, wie schon oben erwähnt, stärker ausge-
prägt als in den neuronal dominierten (Le Baron 1955). Dies wird noch dadurch weiter unter-
mauert, dass die Glycogensynthase im Stratum gangliosum bei beiden untersuchten Arten mit 
der verwendeten Methode nicht nachweisbar ist.  
 
Als Ausnahme findet sich ein ein relativ homogenes Bild an der Pia mater (Schaubild 9); die 
Aktivität der Glycogensynthase erscheint hier insgesamt auf einem hohen Niveau. Beim arkti-
schen Erdhörnchen lässt sie sich überhaupt nicht, beim europäischen Hamster nur minimal 
durch die untersuchten Funktionsphasen beeinflussen.  
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Im Gegensatz dazu ist der Temperatur-Effekt auf die Aktivität der Glycogensynthase sowohl 
am Plexus choroideus (Mazuzawa 1983) als auch am Neocortex und Hippocampus mit sei-
nem Sektor Ca 1 sehr deutlich, wenn auch für beide untersuchten Tierarten im einzelnen un-
terschiedlich ausgeprägt (Schaubild 10, 12). In Hinblick auf den Winterschlaf ergibt sich bei 
beiden Spezies somit eine deutliche, wenn auch unterschiedlich starke Glycogensynthestase-
Aktivitätssteigerung.  
 
Die Glycogenanreicherung während der Wintermonate läßt sich im ZNS aber nicht mit dem 
oben geschilderten Effekt allein erklären, sondern beruht auf dem Zusammenspiel zwischen 
der Glycogensynthase und der Glycogenphosphorylase (vgl. Nahorski 1974, Wagner 1974, 
Swanson 1989), deren komplizierter Nachweis bereits in den Arbeiten von Gentschev (1966) 
und Friede (1956) erläutert wurde.  
 
In der vorliegenden Studie konnte das Vorhandensein von Glycogenphosphorylase im Zent-
ralnervensystem winterschlafender Arten nachgewiesen werden ( vgl. Butler 1984, Friede 
1956, Lipton 1988, Newgard 1988, Passonneau 1976, Watanabe 1974, 1976, Pfeiffer 1992, 
1993). Dabei zeigte sich ein unterschiedlicher Effekt zur Glycogensynthase. Die Glycogen-
phosphorylase findet sich ähnlich wie die Glycogensynthase vornehmlich in den gliösen 
Strukturen des ZNS beider untersuchten Arten.  
 
Im Stratum moleculare et granulosum des Kleinhirns ist in den Wintermonaten ein mindestens 
50%iger Rückgang der Glycogenphosphorylase-Aktivität zu verzeichnen, wie es ausführlich 
unter den Ergebnissen geschildert und im Schaubild für beide Arten wiedergegeben wird.  
 
Äußerst schwach ist die Aktivität der Glycogenphosphorylase in der Purkinjezellschicht aus-
geprägt. Die Tätigkeit des Enzyms kommt in den Wintermonaten in allen Schichten des Cere-
bellums bei beiden Winterschläferarten fast vollständig (Hamster) bzw. vollständig zum Er-
liegen (Erdhörnchen). 
Auch in der sonst stoffwechselinerten Pia mater kommt es zu einer Reduktion der Aktivität 
der Glycogenphosphorylase während der Wintermonate (Schaubild 14). Diese Tendenz setzt 
sich am Neocortex fort und erfährt am Plexus choroideus eine noch stärkere Ausprägung. Im 
Hippcampus winterschlafender Tiere tritt das Enzym schwach in Erscheinung.  
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Die Erhöhung der Glycogengesamtmenge im ZNS unter hypothermischen Bedingungen be-
ruht also zusätzlich auf einem Rückgang der Aktivität des Enzyms Glycogenphosphorylase. 




Im Vergleich beider Winterschläferarten miteinander konnte bei den untersuchten Enzymen 
des Glycogenstoffwechsels ein quantitativer Unterschied variabler Ausprägung erfaßt werden, 
d. h. es reagierten die einander entsprechenden Enzyme des europäischen Hamsters und des 
arktischen Erdhörnchens qualitativ gleich, lediglich das Ausmaß des analysierten Effektes war 
verschieden. 
 
Im Einzelnen bedeutet dies für die Glycogenphosphorylase im Cerebellum des arktischen 
Erdhörnchens beim direkten Vergleich mit dem Hamster einen leichten Vorsprung der En-
zymaktivität in der Wachphase, vor allem in den gliareichen Arealen, sowie einen stärkeren, 
bis unter die Nachweisgrenze führenden Rückgang (Schaubild 13). Zieht man nun zusätzlich 
die im Schaubild 8 aufgeführten Ergebnisse über die Glycogensynthase mit hinzu, wobei sich 
im Vergleich leicht erniedrigte Werte für wache Erdhörnchen ergeben, so ist das unter "Zu 2" 
angeprochene Phänomen eines niedrigereren Gesamtglycogenbestandes der arktischen Erd-
hörnchen während der Sommermonate erklärt. 
 
Diese „Regel“ setzt sich in fast allen anderen Bereichen des ZNS beider Nagerarten fort und 
erfährt lediglich im archekortikalen Hippocampus und Sektor Ca 1 eine Ausnahme. Hier zeigt 
sich ebenfalls der gerade angeprochene Effekt einer hohen Aktivität der Glycogenphospho-
rylase beim Erdhörnchen im Wachzustand der Sommermonate und der einer relativ starken 
Abnahme im Winter (Schaubild 17). Doch um ein wenn auch sehr niedriges Glycogenniveau 
in diesem anfälligen Hirnteil auch im Sommer halten zu können (Swanson 1989; Watanabe 
1974; Martin 1987; Niedermüller 1986; Lipton 1988; Garriga 1992; Hevor 1985; Benzi 1985; 
Burchfield 1993), liegt beim Erdhörnchen eine über das Niveau des Hamsters hinausgehende  
Aktivität der Glycogensynthase im Wachzustand vor. Hierzu entgegengesetzt ist bei winter-
schlafenden Erdhörnchen eine leichte, in den anderen Arealen nicht beobachtete Herabsetzung 
der Tätigkeit des anabolen Enzyms bei hoher Glycogengesamtmenge zu verzeichnen.  
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Zusammengefaßt zeigen die Ergebnisse die Komplexität des Stoffwechsels im Hippocampus 
vor dem Hintergrund des grenzwertigen Energievorrates.  
Wie bereits beschrieben, hat der Winterschlaf keine Auswirkung auf die Aktivität des auch im 
Gehirn vorhandenen Enzyms Glucose - 6 - Phosphatase (Anchors 1975, 1976; Broadwell 
1983; Cataldo 1986). Diese Aktivitäten sind insgesamt auf einem mittleren Niveau und zeigen 
eine leichte Bevorzugung des Hamsters im Cerebellum und im Plexus choroideus; sie ent-
sprechen einander im neokortikalen Bereich und sind im Hippocampus und Sektor Ca 1 des 
arktischen Erdhörnchens etwas stärker ausgeprägt. Betont werden muß, dass Glucose - 6 - 
Phosphatase in jeder Stoffwechselsituation in allen von mir untersuchten Regionen des ZNS 
vorhanden ist, sodass eine Umsetzung von Glucose - 6 - phosphat zu Glucose jederzeit mög-
lich und ein Zusammenbruch des Energiestoffwechsels nicht zu befürchten ist.  
 
Zu 5: 
Wenn man die verschiedenen untersuchten Regionen des ZNS bei beiden untersuchten Arten 
betrachtet, wird deutlich, dass in keinem Areal ein totaler Stoffwechselstillstand zu beobach-
ten ist, was ja auch mit dem Leben sowohl im eu - als auch im hypothermen Zustand nicht 
vereinbar wäre (Wang 1989). Reaktionsarm ist lediglich die Pia mater, wie aus Ergebnissen 
zu erkennen ist (Schaubilder 4, 9, 14); im Weiteren folgen aber schon mit Abstand der Ne-
ocortex und das Cerebellum, vor allem in den gliösen Strukturen.  
 
Erstaunlicherweise zeigt der Plexus choroideus zwar einen hohen Glycogengehalt in den bei-
den untersuchten Zuständen (siehe „Zu 1“ und „Zu 2“), diese Zustände sind aber keinesfalls 
als ruhend zu betrachten, sondern unterliegen einer regen Tätigkeit der entprechenden anabo-
len und katabolen Enzymsysteme (Schaubilder 5, 10, 15, 19). Grundsätzlich wird dadurch 
klar, dass allein die Untersuchung des Glycogengehaltes nicht ausreicht zur Beurteilung der 
Stoffwechsellage bei den zur Hibernation befähigten Lebewesen. Hinter einem „relativ stabi-
len Zustandsbild“ kann sich ein sehr komplexer hochaktiver Prozeß verbergen, der mittels 
einer weiteren Enzymanalyse aufgedeckt werden könnte. Extreme anabole und katabole Pro-
zesse finden sich im Hippocampus; dabei rückt besonders der Sektor Ca 1 in den Vorder-
grund. Bei den eher nur gering angelegten Glycogenreserven dieses Sektors imponieren bei 
beiden untersuchten Arten sowohl im Sommer als auch während des Winterschlafes verhält-
nismäßig hohe Stoffwechselleistungen (Schaubilder 12, 17, 21), die die schon bekannte hohe 
Empfindlichkeit dieses Sektors für verschiedene Noxen erklären (Zong - Fu - Chen 1996; 
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Laptook 1994; Martin 1987).  
Es herrscht also in diesem archecorticalen Anteil des Gehirnes ein hoher turnover; interessan-
terweise bestehen nach Swanson (1975), Robertson (1981), Shute (1967) u.a. Bahnverbindun-
gen sowohl zum Neocortex als auch zu den thalamischen, hypothalamischen und präoptischen 
Kerngebieten, sowie zur Formatio reticularis. Der Hippocampus beinhaltet nicht nur die olfak-
torische Sinnesverarbeitung, sondern alle Sinnesmodalitäten (Brodal 1947); im Weiteren be-
steht der oben genannte Anschluß an die Vigilanz, die kognitiven Areale und an die hypotha-
lamischen und thalamischen, sowie viceral - endokrinen Funktionsbereiche. Folgerichtig muß 
der Hippocampus als eine Art „Umschlagplatz“ für Informationen aus allen diesen Bereichen 
gesehen werden, sodass eine relativ hohe Stoffwechselaktivität in jedem physiologischen Zu-




Die geschilderten Ergebnisse zeigen, wie schon die Beantwortung der letzten Frage andeutet, 
ein Spiegelbild des jeweiligen Aktivitätszustandes des entprechenden Winterschläfers. Die 
von mir untersuchten Areale des ZNS werden also direkt durch den Winterschlaf beeinflußt. 
Dies gilt sowohl für den europäischen Hamster als auch für das arktische Erdhörnchen. Dabei 
muß man sich verdeutlichen, welches Areal in welchem physiologischen Zustandsbild welche 
Aufgabe zu erfüllen hat.   
 
Folglich erklärt sich daraus die relativ starke Glycogenanreicherung im Cerebellum während 
der hypothermen Phase beider untersuchten Tierarten. Während des Winterschlafes wird das 
cerebellare Koordinationsorgan nur minimal genutzt, da das Tier in Starre verfällt, wenn die 
Körperkerntemperatur unter 10°C absinkt (siehe Einleitung, Lust 1989; Nedergaard 1990; 
Wang 1989). Andererseits müssen Regionen wie der Hippocampus als Integrationszentrum, 
wie schon unter „Zu 5“ aufgeführt, immer eine aktive Rolle bei Hypothermie spielen, da 
selbst im hypothermischen Zustand  reichlich Informationen eingehen, die u.a. das „Erwa-
chen“ der Tiere steuern (Wang 1989).  Am Plexus choroideus liegt ebenfalls eine deutliche 
Anreicherung von Glycogen vor, doch dieses Geschehen ist kein Stillstand, wenn man das 
Enzymmuster berücksichtigt. Wie auch in den anderen Hirnregionen bedeutet der Winter-
schlaf eine gesteuerte Aktivität und keineswegs eine Paralyse des Stoffwechsels.  
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Interessant wären Untersuchungen über den Glycogenprimer Glycogenin (Pitcher 1988; 1987; 
Campbell 1989; Lomako 1988, 1989, 1990). Nur mit dessen Hilfe kann eine Zusammenfü-
gung der ersten Glucosemoleküle erfolgen. Um tiefere Einblicke in den Stoffwechsel zu erhal-
ten, ist auch die ionale Beeinflussung des Nervenzellstoffwechsels in Hypothermie von Be-
deutung (Igelmund 1996; Bender 1994; Haun 1992; Stonestreet 1992).  Zu beachten ist auch 
die Rolle der Hormone und Transmitter (Doyle 1994; Wozniak 1993; Magistretti 1988; Men-
endez 1991; Nahorski 1974), sowie die Auswirkungen der Metaboliten des Stoffwechsels 
(Dringen 1993; La Manna 1993; Niedermüller 1986; Hevor 1985; Auestad 1991; Pentreath 
1982; Watanabe 1973, 1974, 1976).  
 
Wichtig ist, dass man tiefere Zusammenhänge über den Glucosestoffwechsel vor allen Dingen 
durch die Arbeiten von Lutz und Kabler (1998), sowie Guthrie u.a. (1999) erhält. Wie dort 
aufgeführt, ist der Stoffwechsel der gliösen Strukturen komplexer. Es gibt eine Kommunikati-
on der Gliazellen untereinander, mit der Fähigkeit energieverbauchende Prozesse zu steuern; 
dabei erscheint das Zusammenspiel von ATP, cyclo AMP und intracellulärem Calcium von 
entscheidener Bedeutung.  
Die Beeinflussung der Glycogen - Synthase bzw. - Phosphorylase ist in diesem Zusammen-
hang noch nicht geklärt. Auch wurden durch Yu und Ding (1998) Glucosetransportersysteme 
aus dem Extrazellularraum in die Gliazellen vorgestellt, mit deren Hilfe es möglich ist, größe-
re Glucosemengen zu verschieben.  
Solche Untersuchungen sind nicht oder nur zu einem geringen Teil an winterschlafenden Le-
bewesen durchgeführt worden, geben aber vor dem Hintergrund der hier berichteten eigenen 
Ergebnisse an den Gliazellen als Speichervorratssystem für Glucose einige Denkanstöße zur 
Energieprodukteverteilung und Metabolitenverschiebung, die auch im Winterschlaf von gro-
ßer Wichtigkeit sind. In diesem Zusammenhang sind die letzten Untersuchungen von Wada 
und Nakamura (1997) zu berücksichtigen, die besagen, dass der Energiebedarf des ZNS wirk-
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At extreme low temperatures hibernating creatures can survive in a state of low neuronal ac-
tivity. 
We were able to show that hibernation is not a static metabolic state, but rather the reduced 
metabolic activity is based on the various interactions between the analysed enzymes of gly-
cogen metabolism (glycogen synthase, glycogen phosphorylase and glycose-6-phosphatase). 
In the present work various brain areas of the species Cricetus cricetus (102 individuals) and 
Spermophilus richardsonii (84 individuals) were investigated. Two hibernating species were 
chosen, above all to exclude the possibility of finding a phenomenon particular to one species 
only. 
In the species studied it was found that enzyme activity in the various brain areas differed 
greatly but showed a uniform trend within these areas, so that it was possible to make a gen-
eral statement about hibernation. Summarising the present results and also those of previous 
investigations, it was found that there are brain areas with relatively stable metabolic patterns, 
such as the cerebellum. Other areas, for example the CA1 sector of the hippocampus, showed 
a very mixed pattern of enzyme activity at low glycogen levels. 
It is thus clear what a central role the hippocampus formation plays in hibernation. This also 
has to be seen in connection with recent investigations on neuronal plasticity and the increased 
glycogen requirement and the corresponding variable enzyme performance analysed in the 
present work. 
 
Winterschlafende Lebewesen können bei extrem niedrigen Temperaturen in einem Stadium 
der geringen neuronalen Aktivität überleben.  
Wir konnten zeigen, dass es sich beim Winterschlaf nicht um einen stoffwechselstatischen 
Zustand handelt, sondern dass die herabgesetzte Stoffwechselaktivität auf dem unterschiedli-
chen Zusammenspiel der analysierten Enzyme des Glycogenstoffwechsels (Glycogensynthase, 
Glycogenphosphorylase und Glucose -6- Phosphatase) beruht. Dazu wurden verschiedene 
Hirnareale der Spezies Cricetus cricetus (102 Exemplare) und Spermophilus richardsonii (84 
Exemplare) untersucht. Die Analyse an zwei Winterschläfern erfolgte vor allem um ein singu-




Dabei zeigte sich, dass bei beiden untersuchten Spezies die Enzymaktivität in den unter-
schiedlichen Hirnarealen zwar stark schwankte, aber einen einheitlichen Trend innerhalb die-
ser Areale aufwies, so dass eine Gesamtaussage für den Winterschlaf getroffen werden konn-
te. Zusammengefasst ergab sich, auch vor dem Hintergrund der bereits bestehenden Untersu-
chungen, dass es Areale mit relativ stabilem Stoffwechselmuster gibt, wie zum Beispiel das 
Cerebellum. Andere Areale wie zum Beispiel der Sektor Ca1 des Hippocampus ergaben bei 
niedrigem Glycogenvorrat ein sehr heterogenes Muster an Enzymaktivitäten.  
Daran wird deutlich, welch zentrale Rolle die Hippocampusformation für den Winterschlaf 
besitzt. Dies muss in Verbindung auch mit neueren Untersuchungen zur neuronalen Plastizität 
und dem damit in dieser Arbeit analysierten erhöhtem Glycogenbedarf und der entsprechend 
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